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1 FUNZIONE PRIMARIA DEGLI ZUCCHERI NELLE PIANTE 
 
La vita sulla terra dipende in gran parte dalla fissazione fotosintetica di carbonio ed 
energia luminosa in molecole di zucchero ricche di energia e dalla concomitante 
produzione di ossigeno.  Oltre alla loro importanza come risorsa primaria di carbonio e 
ossigeno per la maggior parte delle tipologie cellulari, gli zuccheri, hanno acquistato 
importanti funzioni regolatrici all’inizio dell’evoluzione contribuendo al controllo del 
metabolismo, della resistenza agli stress e della crescita e sviluppo nei batteri, lieviti, 
piante e animali.  
La funzione primaria attribuita agli zuccheri, prodotti attraverso la fotosintesi 
all’interno della pianta, è di fornire energia e carbonio in quantità sufficiente per sostenere 
il mantenimento e la crescita, non solo dei tessuti fotosintetici, ma anche della pianta nel 
suo complesso.  
Durante le ore di luce, i fotosintati che si formano durante il ciclo di Calvin sono 
momentaneamente accumulati nella foglia, o come saccarosio nel vacuolo delle cellule del 
mesofillo, o come amido nello stroma dei cloroplasti. 
La conversione dei fotosintati in saccarosio o in amido è chiamata “allocazione del 
carbonio”, in altre parole la distribuzione del carbonio fissato. 
 Sebbene una porzione del carbonio assimilato quotidianamente sia trattenuta nella 
foglia stessa per sostenere la sua continua crescita e metabolismo, la maggioranza del 
carbonio è esportata dalla foglia e inviata a tessuti e organi non fotosintetici. In questi 
ultimi, il carbonio assimilato è direttamente metabolizzato o è accumulato per essere 
utilizzato in un secondo momento.  
Il trasporto dei fotosintati a lunga distanza è conosciuto come “traslocazione” che si 
attua con il tessuto conduttore chiamato floema. La traslocazione floematica è un processo 
molto significativo che assicura una efficiente distribuzione di energia fotosintetica e di 
composti organici in tutta la pianta (ripartizione del carbonio). Nelle piante coltivate la 




determinare la produttività, la resa di una coltura e l’efficacia dell’applicazione di erbicidi 
o altri fitoregolatori esogeni. 
 Molte piante come soia (Glycine max Merr.), spinacio (Spinacia oleracea) e 
tabacco (Nicotiana tabacum L.) accumulano nel cloroplasto l’eccesso di fotosintati sotto 
forma di amido, mentre altre come frumento, orzo e avena accumulano poco amido, ma, in 
via transitoria nel vacuolo, grandi quantità di saccarosio.  L’amido e il saccarosio saranno 
successivamente rimobilitati per sostenere la respirazione e altre necessità metaboliche 
durante la notte o in periodi di limitata produzione fotosintetica.  
Il saccarosio, esportato dalle cellule della foglia verso i tessuti non fotosintetici, può 
essere metabolizzato immediatamente, accumulato temporaneamente come saccarosio nei 
vacuoli o convertito ad amido per un accumulo di maggiore durata. 
Nelle piante superiori il carboidrato principale di riserva è il polisaccaride amido 
che esiste in 2 forme: amilosio e amilopectina. L‘amilosio è un polimero lineare di 
glucosio in cui le molecole sono unite con legami tra il carbonio in posizione 1 di un 
glucosio e il carbonio in posizione 4 di un glucosio adiacente. L’amilopectina è simile 
all’amilosio con l’eccezione che ci sono alcuni legami laterali α-(1,6), circa uno ogni 24-30 
residui di glucosio, che creano una molecola ramificata. L’amilopectina è molto simile al 
glicogeno, principale carboidrato di riserva degli animali, che presenta però una maggiore 
ramificazione dovuta a un legame α-(1,6) ogni 10 residui di glucosio.  
Il luogo di sintesi dell’amido nelle foglie è il cloroplasto. Grandi depositi di amido 
sono chiaramente evidenti in microfotografie elettroniche di cloroplasti di piante C3 ed in 
cloroplasti della guaina del fascio in piante C4. Inoltre, i 2 principali enzimi coinvolti – 
ADP glucosio pirofosforilasi e amido sintasi, sono localizzati nel cloroplasto. La sintesi di 




























Figura 1: Distribuzione di carbonio fissato come trioso fosfato tra cloroplasto e citosol 
 
Il fruttosio-6-fosfato, uno degli esoso fosfati dello stroma è convertito a glucosio-6-fosfato, 
altro componente del pool degli esoso fosfati stromatici, da 2 enzimi presenti nel 
cloroplasto: esoso-fosfato isomerasi e fosfoglucomutasi. Il glucosio-1-fosfato, 
successivamente, reagisce con ATP per formare ADP-glucosio, forma attiva di glucosio 
che serve come precursore immediato per la sintesi di amido. La reazione è catalizzata 
dall’enzima ADP-glucosio pirofosforilasi. 
 
fruttosio-6-P ↔ glucosio-6-P 
glucosio-6-P ↔ glucosio-1-P 
ATP + glucosio-1-P ↔ ADP-glucosio + H2O + PPi 
PPi + H2O ↔ 2Pi 
 
L’enzima amido sintasi, a questo punto, catalizza la formazione di nuovi legami α-(1,4) 





ADP-glucosio + α-(1→4)-glucano ↔ ADP + α-(1→4)-glucosil-glucano 
 
La formazione di legami ramificati α-(1,6) da origine all’amilopectina mediante 
l’azione catalizzante dell’enzima ramificante conosciuto come Q-enzima. 
Il saccarosio è un disaccaride solubile contenente residui di glucosio e fruttosio. E’ 
uno dei più abbondanti prodotti naturali che, non solo giocano un ruolo vitale nella vita 
della pianta, ma è anche un importante prodotto commerciale. Il saccarosio può 
rappresentare un importante prodotto di riserva, come nella barbabietola da zucchero e 
nella canna da zucchero, dove è accumulato nei vacuoli di cellule di riserva specializzate. 
In alternativa, il saccarosio può essere traslocato in altri tessuti non fotosintetici della 
pianta per un uso diretto nel metabolismo o per una trasformazione in amido. Il saccarosio 
è sicuramente la più comune forma di zucchero che si trova nel succo floematico.  
Sulla base di studi di frazionamento cellulare e localizzazione degli enzimi è stato 
dimostrato che la sintesi del saccarosio avviene esclusivamente nel citosol. Sono possibili 
2 differenti vie per la sintesi del saccarosio. Quella principale che avviene nelle cellule 
fotosintetiche, utilizza gli enzimi saccarosio-fosfato-sintasi e saccarosio-fosfato-fosfatasi.  
 
UDP-glucosio + fruttosio-6-fosfato ↔ UDP + saccarosio-6-fosfato 
Saccarosio-6-fosfato + H2O ↔ saccarosio + Pi 
 
L’energia rilasciata dall’idrolisi del saccarosio-6-fosfato (circa 12,5 KJ/mole) può giocare 
un ruolo nell’accumulo di grandi concentrazioni di saccarosio tipiche della canna da 
zucchero e di altre piante che accumulano questo zucchero. Un altro enzima citoplasmatico 
in grado di sintetizzare saccarosio è la saccarosio sintasi. 
 
UDP-glucosio + fruttosio ↔ UDP + saccarosio 
 
Con una variazione di energia libera di circa +14 KJ/mole, questa reazione non è spontanea 
e, in condizioni normali, la saccarosio sintasi opera in direzione inversa, scindendo cioè la 




di saccarosio mediante una o l’altra via, richiede l’attivazione del glucosio con il 
nucleotide uridin trifosfato (UTP) piuttosto che con ATP: 
 
UTP + glucosio-1-fosfato ↔ UDP-glucosio + PPi 
PPi + H2O ↔ 2Pi 
 
Sebbene la saccarosio-fosfato sintasi in alcuni tessuti possa utilizzare ADP-glucosio, 
l’UDP-glucosio è chiaramente il substrato preferito. Il carbonio per la sintesi citosolica del 
saccarosio è esportato dal cloroplasto mediante un trasportatore specifico ortofosfato (Pi)-
dipendente, localizzato nella membrana interna del cloroplasto. Questa permeasi di 
scambio dei triosi fosfati/Pi (traslocatore di Pi) scambia Pi e triosi fosfati, probabilmente 
come diidrossiacetone-fosfato (DHAP), nel rapporto 1:1. Una volta nel citoplasma, 2 
molecole di triosi fosfati (gliceraldeide 3-fosfato e DHAP) sono condensate per formare 
fruttosio-1,6-difosfato. Successivamente il fruttosio-1,6-difosfato entra a far parte 
dell’insieme degli esosi fosfati citosolici dove è convertito a glucosio-1-fosfato utilizzando 
i corrispondenti citoplasmatici degli enzimi cloroplastici. Parte degli ortofosfati , generati 
nella sintesi del saccarosio, è usata per rigenerare UTP, mentre il resto può rientrare nel 
cloroplasto in scambio con un trioso fosfato.  
Il saccarosio traslocato dalle foglie agli organi di riserva come radici, tuberi e semi 
in via di formazione, è per lo più accumulato come amido. Generalmente si pensa che la 
conversione di saccarosio in amido coinvolga una reazione inversa della sintesi del 
saccarosio: 
 
saccarosio + UDP ↔ fruttosio + UDP-glucosio 
 
Siccome l’ADP-glucosio è preferito per la sintesi di amido, UDP-glucosio è convertito in 
ADP-glucosio 
 
UDP-glucosio + PPi ↔ UTP + glucosio-1-fosfato 





L’ADP-glucosio che si forma è convertito quindi ad amido con intervento dell’amido 
sintasi. 
Generalmente si pensa che il metabolismo dei carboidrati sia in gran parte regolato 
dalle reazioni esistenti tra sink e source. Le foglie fotosinteticamente attive, per esempio, 
dovrebbero essere delle sources (cioè sorgenti di fotosintati) in grado di fornire carbonio 
assimilato pronto per il trasporto al sink (sito di utilizzo dei fotosintati), costituito da un 
organo di riserva o da un fiore o frutto in via di sviluppo, dove l’assimilato sarà utilizzato. 
In riferimento alle relazioni tra saccarosio e amido, si osserva spesso che la rimozione di 
un sink, che porta ad una riduzione della richiesta di fotosintati, determina un accumulo di 
amido nelle foglie. Questo ha portato a credere che l’amido rappresentasse poco più che 
carbonio in eccesso, ma ci sono molte prove che ciò non è vero. In piante di soia, 
l’accumulo di amido non è in relazione con la lunghezza del periodo fotosintetico. Piante 
mantenute in un periodo di sole 7 ore di luce utilizzano una proporzione maggiore dei loro 
fotosintati giornalieri per formare amido, in confronto con piante mantenute in un periodo 
di 14 ore di luce, anche se il periodo di assimilazione è lungo solo la metà. Così è evidente 
che l’accumulo di amido nelle foglie è più strettamente in relazione con le necessità 
energetiche del periodo giornaliero di buio che con l’input fotosintetico. Si conoscono 
molte specie in grado di distribuire differenti quantità di carbonio tra amido e saccarosio in 
vie apparentemente non in relazione con la capacità del sink o con capacità inerenti di 
cloroplasti isolati a formare amido. La distribuzione del carbonio sembra così essere un 
processo programmato che implica alcune misure di controllo oltre a una semplice 
relazione source-sink. Inoltre è essenziale che la sintesi di saccarosio sia controllata per 
mantenere una efficiente fotosintesi.  
Se la velocità di sintesi del saccarosio dovesse superare la velocità di assimilazione 
del carbonio, la richiesta per i triosi fosfati nel citoplasma potrebbe ridurre l’insieme di 
intermedi del ciclo di Calvin, diminuendo in tal modo la capacità degli enzimi del ciclo di 
rigenerare RuDP (ribulosio difosfato) e quindi inibire in modo serio la fotosintesi. 
Mentre l’enzima saccarosio-fosfato sintasi determina la capacità massima per la 
sintesi di saccarosio, è evidente che la fruttosio-1,6-difosfato fosfatasi (FBPasi) citosolica 
gioca il ruolo più importante nel bilanciamento della distribuzione di carbonio tra sintesi di 
saccarosio e sintesi di amido. La reazione altamente esoergonica (fruttosio-1,6-difosfato ↔ 




prima reazione irreversibile. Conseguentemente il flusso di carbonio in saccarosio può 
essere facilmente controllato regolando l’attività di FBPasi, alla stessa maniera della 
regolazione di un flusso di acqua mediante l’apertura o chiusura di una valvola. 
 Diversamente dalla FBPasi cloroplastica, che è regolata dalla luce mediante la 
tioredossina, la FBPasi citosolica non è regolata dalla tioredossina, ma piuttosto è 
abbastanza sensibile all’inibizione da parte del fruttosio-2,6-difosfato. Il fruttosio-2,6-
difosfato, un analogo del substrato naturale fruttosio-1,6-difosfato, è considerato un 
regolatore metabolico, funzionando come un regolatore invece che come substrato. I livelli 
di fruttosio-2,6-difosfato sono, di conseguenza, sensibili ad un numero di fattori in 
interazione  che includono la riduzione di fruttosio-6-fosfato nel pool di esosi fosfati 
citosolici e il rapporto triosi fosfati/Pi nel citosol. 
 Il controllo della sintesi di saccarosio da parte del fruttosio-2,6-difosfato è 
essenziale per assicurare un bilanciamento tra velocità di assimilazione di CO2 e 
distribuzione di carbonio fissato. Per esempio l’esportazione di saccarosio dalle cellule 
rallenta alla luce, portando a un accumulo di intermedi come fruttosio-6-fosfato nel pool 
citosolico di esosi fosfati e triosi fosfati. Questo causa uno spostamento nella distribuzione 
a favore di amido. Quando il consumo di saccarosio decresce, il saccarosio e i suoi 
precursori (per esempio fruttosio-6-fosfato) si accumuleranno sotto forma di esosi nel 
citoplasma delle cellule fogliari. Siccome il fruttosio-6-fosfato è anche il precursore per il 
fruttosio-2,6-difosfato, aumenteranno anche i livelli dell’inibitore, portando ad una 
inibizione della FBPasi e accumulo di triosi fosfati. L’accumulo di intermedi fosforilati, 
probabilmente, porta anche ad un decremento della concentrazione di Pi. L’accumulo di 
triosi fosfati, combinato con il decremento di Pi, diminuirà di conseguenza la velocità a cui 
un trioso fosfato può essere esportato dal cloroplasto mediante il traslocatore di fosfati 
(permeasi triosi fosfati). L’accumulo dei triosi fosfati, combinato con il decremento di 
ortofosfato nel cloroplasto, stimolerà di conseguenza la sintesi di amido. Il decremento 
nello stroma di Pi porta ad una riduzione della sintesi di ATP (ADP + Pi → ATP). Questo 
porta ad un aumento di ΔpH transtilacoidale che successivamente inibisce la velocità di 
trasporto fotosintetico di elettroni per cui è chiamato controllo fotosintetico. Questo causa 
una riduzione della quantità di O2 fotosintetico prodotto e quindi, in ultima analisi, 




della fotosintesi sono dette feedback limited, cioè limitate da un meccanismo di 
retroazione.  
E’ chiaro quindi che la sintesi di amido nel cloroplasto, la fuoriuscita di trioso 
fosfato e la sintesi di saccarosio nel citosol sono in un delicato equilibrio. Il bilanciamento 
è regolato da cambiamenti molto sottili nel livello di trioso fosfato e Pi, così come da una 
puntuale regolazione di un certo numero di enzimi e richiede una strettissima 
comunicazione tra i 2 compartimenti cellulari. Così, la distribuzione di carbonio fissato tra 
sintesi di amido o sintesi di saccarosio nelle cellule del mesofillo fogliare mostra che 
queste 2 vie metaboliche hanno un duplice ruolo: (1) fornire energia e carbonio per la 
crescita e il mantenimento dell’omeostasi e (2) fornire informazioni relative allo status 
metabolico in 2 compartimenti differenti.  
Come detto in precedenza la traslocazione dei fotosintati e di altri composti 
organici a grande distanza si attua mediante il tessuto floematico. Ci sono eccezioni a 
questo meccanismo e la più di diffusa è la traslocazione degli zuccheri di riserva, che in 
primavera sono mobilizzati dalle radici o da altri organi di riserva e sono trasportati verso 
le gemme in via di sviluppo mediante lo xilema. 
 I composti trasportati attraverso il floema prendono il nome di succo floematico e 
la sua composizione chimica è altamente variabile. Dipende infatti dalla specie, età, 
condizioni fisiologiche del tessuto campionato. I principali costituenti del succo floematico 
sono rappresentati dagli zuccheri ed in particolare dal saccarosio. Nonostante che la 
quantità di zuccheri sia predominante rispetto alle altre tipologie di composti la 
componente azotata del succo non è da sottovalutare. Essa comprende un’ampia varietà di 
enzimi e una proteina caratteristica degli elementi dei tubi cribrosi, chiamata proteina P. 
L’utilizzo del saccarosio come forma predominante per la traslocazione a lunga distanza di 
fotosintati può essere messa in relazione alla sua caratteristica di non essere uno zucchero 
riducente a differenza di glucosio e fruttosio. Questi ultimi hanno un gruppo aldeidico o 
chetonico libero che è in grado di ridurre lo ione rameico (Cu3+) a ione rameoso (Cu2+) in 
condizioni alcaline. Alcuni oligosaccaridi come il saccarosio sono invece zuccheri non 
riducenti perché il legame di tipo acetalico tra subunità è stabile e non reattivo in soluzione 
alcalina. L’uso esclusivo di zuccheri non riducenti nella traslocazione dei fotosintati può 
quindi essere messo in relazione a questa maggiore stabilità chimica che porta questi 




il legame glucosidico tra glucosio e fruttosio, caratteristico del saccarosio abbia una 
energia libera negativa di idrolisi relativamente alta (circa -27KJ/mol) confrontata con i 
circa -31KJ/mol per l’ATP. Il saccarosio è così una piccola molecola altamente mobile e, 
al tempo stesso, una stabile riserva di energia che può spiegare la sua scelta come forma 
principale di assimilato che è trasportato nella maggior parte delle piante. 
La direzione del trasporto di assimilati rende possibile la classificazione di un 
organo o tessuto come source o sink . Un organo o tessuto che produce più assimilati di 
quelli che richiede per il proprio metabolismo e crescita è una source, cioè una sorgente di 
fotosintati, un esportatore netto o produttore di fotosintati: esporta più fotosintati di quelli 
che importa. Le foglie mature e altri tessuti attivamente fotosintetizzanti sono le principali 
sources nella maggioranza delle piante. Un sink d’altra parte, è un importatore netto o 
consumatore di fotosintati: radici, tessuti del fusto e frutti durante lo sviluppo sono esempi 
di organi e tessuti che normalmente funzionano come sink. 
Il principio basilare della traslocazione del floema è che i fotosintati sono traslocati 
da una source a una sink. Gli organi sink possono respirare i fotosintati, usarli per costruire 
citoplasma e la struttura cellulare o immagazzinarli come amido o altri carboidrati. Ogni 
organo, in un momento o in un altro del proprio sviluppo, funzionerà come un sink e può 
subire una conversione da sink a source. Le foglie sono un eccellente esempio: nei suoi 
primi stadi di sviluppo una foglia funzionerà come un sink, attirando fotosintati dalle foglie 
più vecchie per sostenere il proprio metabolismo e la rapida crescita. Tuttavia, come una 
foglia si avvicina alla sua massima grandezza e la sua crescita rallenta, il proprio 
metabolismo diminuisce e gradualmente si trasformerà in un organo esportatore di 
fotosintati, cioè in una source. La foglia matura, quindi, funzionerà da source di fotosintati 
per ogni sink della pianta. La conversione di una foglia da sink a source è un processo 
graduale, parallelo alla maturazione progressiva del tessuto fogliare. In foglie semplici, per 
esempio, l’esporto di fotosintati dalle regioni mature della foglia può iniziare mentre altre 
parti sono ancora in sviluppo, e funzionare da sink. Nelle foglie composte le prime 
foglioline basali in maturazione possono esportare fotosintati sia verso le foglioline distali 
ancora in fase di sviluppo, sia ad altri tessuti esterni alla foglia.  
La via percorsa dall’assimilato dal sito di fotosintesi all’elemento cribroso è breve. 
La maggioranza delle cellule del mesofillo sono comprese in pochi decimi di millimetro, al 




realtà avviene il caricamento degli assimilati nel complesso elemento cribroso-cellula 
compagna (se-cc). E’ ormai accertato che il saccarosio si muove dalle cellule del mesofillo 
al floema principalmente per diffusione, attraverso i plasmodesmi (simplasto). A questo 
punto la strada diventa meno certa: dal parenchima del floema ci sono due possibili vie per 
arrivare al complesso se-cc. Il saccarosio può continuare attraverso il simplasto, cioè 
attraverso i plasmodesmi direttamente fino al complesso se-cc, e questa via è conosciuta 
come via simplastica. In alternativa, lo zucchero può essere trasportato attraverso la 
membrana della cellula del mesofillo e rilasciato nella matrice della parete cellulare 
(apoplasto). Da qui potrebbe essere portato attraverso la membrana del complesso se-cc 
dove entra nel flusso a lunga distanza. Questa è conosciuta come via apoplastica accertata 
però solo per la barbabietola da zucchero (Beta vulgaris L. var. saccharifera). Il saccarosio 
e altri zuccheri sono caricati in maniera selettiva nel complesso se-cc contro gradiente di 
concentrazione che generalmente implica un trasporto attivo ATP dipendente e legato 
all’acquisizione di protoni che dimostra un cotrasporto zucchero-H+.  
Il meccanismo per la traslocazione degli assimilati a lunga distanza attraverso il 
floema  è quello del “flusso di massa” di Münch modificato negli anni da molti ricercatori 
ma universalmente accettato. Il meccanismo del flusso di massa è basato sul trasferimento 
di massa di un soluto dalla source al sink lungo un gradiente di pressione idrostatica. La 
traslocazione di soluto nel floema è strettamente legata al flusso di acqua della corrente 
traspiratoria e al continuo riciclo di acqua nella pianta. La traslocazione inizia con il 
caricamento degli zuccheri negli elementi cribrosi nella foglia, tipicamente nelle nervature 
più sottili, vicino al mesofillo fotosintetico o alle cellule della guaina del fascio. L’aumento 
della concentrazione del soluto nell’elemento cribroso abbassa il suo potenziale idrico e, 
conseguentemente, è accompagnato da un’acquisizione osmotica di acqua dal vicino 
xilema. Questo ingresso determina un maggior turgore o pressione idrostatica 
nell’elemento cribroso nella parte della source e, allo stesso tempo,  lo zucchero è scaricato 
dalla parte del sink, per esempio in una radice o in un tessuto di riserva caulinare. La 
pressione idrostatica negli organi sink si abbasserà quando l’acqua uscirà dagli elementi 
cribrosi per tornare allo xilema.  Così, finché gli assimilati continueranno ad essere caricati 
nei tessuti source e scaricati nei sink, si manterrà questa differenza di pressione e l’acqua 
continuerà a muoversi entrando alla sorgente e uscendo al sink, permettendo così agli 




la traslocazione del soluto nel floema è fondamentalmente un processo passivo, in quanto 
non richiede direttamente un dispendio di energia metabolica per il suo funzionamento. 
Una volta che l’assimilato ha raggiunto il sink di destinazione, deve essere scaricato 
dal complesso se-cc alle cellule del tessuto sink. Come per il caricamento del floema, lo 



















Figura 2: scaricamento del floema 
 
Nella via simplastica il saccarosio fluisce attraverso i plasmodesmi di 
interconnessione secondo un gradiente di concentrazione decrescente dal complesso se-cc 
ai siti metabolici del sink. Il gradiente, e conseguentemente il flusso, in queste cellule è 
mantenuto idrolizzando il saccarosio a glucosio e fruttosio. Il saccarosio intracellulare, 
infatti, viene rotto dall’invertasi citoplasmatica (c-INV), generando glucosio e fruttosio, o 




Il saccarosio può essere importato e immagazzinato nei vacuoli, e l’invertasi vacuolare (V-
INV) è l’enzima chiave per la sua demolizione e la susseguente formazione di glucosio e 
fruttosio. 
Ci sono invece due possibili vie apoplastiche. La prima coinvolge il rilascio di 
saccarosio dal complesso se-cc nell’apoplasto. Una volta nell’apoplasto, il saccarosio è 
idrolizzato dall’enzima invertasi acida (CW-INV) che è strettamente legato alla parete 
cellulare e catalizza la reazione 
 
saccarosio + H2O → glucosio + fruttosio 
 
Questa reazione è essenzialmente irreversibile e i prodotti dell’idrolisi, glucosio e fruttosio, 
sono attivamente prelevati dalla cellula sink. Una volta nella cellula essi sono di nuovo 
ricombinati per dare saccarosio che è trasportato attivamente fino al vacuolo per 
l’accumulo. La seconda modalità, accertata nei legumi, consiste in uno scaricamento del 
saccarosio nell’apoplasto attraverso un trasportatore che richiede energia e come tale entra 
direttamente nella cellula sink. 
Parte dei fotosintati che si formano in una foglia matura è trattenuta nella foglia 
stessa e il resto è ripartito tra i vari tessuti e organi non fotosintetici. La distribuzione, o 
allocazione, si riferisce al destino metabolico del carbonio inviato, o verso nuovi assimilati 
nella foglia source, o inviato a un sink. 
Nella foglia source ci sono tre principali usi per i fotosintati: metabolismo fogliare 
e mantenimento della biomassa fogliare, accumulo come riserva temporanea o 
esportazione ad altre parti della pianta. Nel primo caso, parte del carbonio sarà allocato per 
le immediate necessità metaboliche della foglia stessa. Queste esigenze includono il 
mantenimento della struttura cellulare e dello stesso sistema fotosintetico. La maggioranza 
di questo carbonio è metabolizzato attraverso la respirazione che fornisce sia l’energia che 
gli scheletri carboniosi necessari per sostenere le continue attività sintetiche. Per quanto 
riguarda il secondo, in normali condizioni di luce-buio la fotosintesi è limitata alle ore di 
luce, ma una scorta di fotosintati deve essere conservata per tutte le 24 ore. Per superare 
ciò la pianta destina una porzione del carbonio appena fissato a costituire delle riserve. La 
maggioranza delle piante, specialmente dicotiledoni, accumulano il grosso del loro 




(Hordeum vulgare), la canna da zucchero (Saccharum spontaneum) e la barbabietola da 
zucchero (Beta vulgaris) accumulano poco o niente amido, ma prioritariamente saccarosio 
nei vacuoli delle cellule delle foglie, dei fusti o della radice, rispettivamente. Molte 
graminacee accumulano polimeri del fruttosio, i fruttani.  
Il carbonio accumulato nelle foglie serve primariamente come un tampone contro le 
fluttuazioni dei livelli di metaboliti ed è disponibile per la riallocazione al metabolismo 
quando richiesto. In alternativa, la maggioranza delle piante sembra che sia programmata 
per mantenere un tasso di traslocazione e rifornimento ai tessuti sink abbastanza costante. 
Le riserve fogliari sono quindi disponibili per una riallocazione verso quanto esportato di 
notte o durante i periodi di stress quando la fotosintesi è veramente bassa. Il terzo utilizzo 
che la foglia fa dei fotosintati è il seguente. Normalmente circa la metà del carbonio 
assimilato è destinato a una esportazione immediata dalla foglia attraverso il floema. In 
molte piante una porzione di questo carbonio esportato può essere accumulato lungo la via 
di traslocazione. Come nella foglia, questo carboidrato di riserva aiuta a tamponare il 
rifornimento di carbonio quando la velocità di traslocazione attraverso il floema potrebbe 
altrimenti essere ridotta. 
 L’allocazione all’interno di una foglia è in gran parte programmata geneticamente, 
ma c’è una forte componente legata allo sviluppo. Giovani foglie, per esempio, trattengono 
per la propria crescita un’ampia proporzione del loro carbonio appena fissato, ma come le 
foglie maturano, la quota destinata all’esportazione aumenta. In foglie di soia ci sono 
corrispondenti cambiamenti nelle attività di enzimi come invertasi acida e saccarosio 
sintasi. Le attività di questi due enzimi degradativi sono massime in giovani foglie con una 
veloce distensione della lamina, che riflettono la necessità di metabolizzare saccarosio nei 
primi stadi dello sviluppo fogliare, quando la foglia è primariamente funzionante come un 
sink. Come una foglia matura, e diventa fotosinteticamente autosufficiente, sia la sua 
necessità sia la capacità di importare assimilati diminuiscono e il suo metabolismo vira 
verso la sintesi di saccarosio destinato alla esportazione. C’è un corrispondente declino 
nell’attività dell’invertasi acida e saccarosio sintasi e un forte incremento dell’attività della 
saccarosio-fosfato sintasi (SPS). Siccome il saccarosio è la forma primaria di carboidrato 
destinato alla traslocazione, l’attività della SPS può essere un fattore critico nel 




 Nella maggior parte delle piante il livello di amido fluttua durante il giorno, 
aumentando durante il periodo di luce e diminuendo di notte. L’intensità dell’esportazione 
del saccarosio mostra una fluttuazione giornaliera simile, ma meno evidente. La 
distribuzione di carbonio tra amido e saccarosio dipende primariamente dall’allocazione di 
trioso fosfato tra sintesi di amido nel cloroplasto e sintesi di saccarosio nel citoplasma. 
Siccome la regolazione metabolica della sintesi di amido e saccarosio coinvolge i due 
enzimi chiave, fruttosio-1,6difosfatasi (FBPasi) e SPS, è ragionevole aspettarsi che fattori 
che influenzano l’allocazione, almeno in parte, influenzino le attività di questi due enzimi. 
In foglie di cotone, per esempio, c’è una stretta correlazione tra attività SPS, contenuto di 
saccarosio ed esportazioni di carbonio. Tutte e tre aumentano contemporaneamente durante 
il fotoperiodo e diminuiscono velocemente all’inizio del periodo buio. Durante il periodo 
di buio, il contenuto di saccarosio e l’attività di SPS rimangono bassi, ma la diminuzione 
dell’attività di esportazione è solo momentanea. La modalità di recupero dell’esportazione 
durante il periodo buio corrisponde, molto strettamente, alla modalità di mobilizzazione 
dell’amido. Sebbene con una considerevole variazione del momento e dell’ampiezza, 
simili fluttuazioni diurne di metaboliti del carbonio e degli enzimi sono state trovate anche 
in altre specie. Cosi sembra che durante i periodi di attiva fotosintesi, l’allocazione del 
carbonio sia ampiamente regolata dall’attività della SPS, mentre di notte, il fattore 
determinante sembra essere la demolizione delle riserve amilacee. L’aspetto più 
considerevole dell’allocazione della foglia source, comunque, è il tasso di esportazione che 
generalmente rimane fisso. Eccetto che per gli aumenti momentanei all’alba e al 
crepuscolo, le fluttuazioni diurne dell’entità dell’allocazione sono piccole o assenti 
completamente. Apparentemente le piante sono programmate per mantenere un 
quantitativo fisso di traslocazione di fotosintati durante tutte le 24 ore. 
Gli assimilati possono essere ripartiti anche tra i vari organi sink. La distribuzione 
degli assimilati tra sink è chiamata ripartizione. In una pianta in fase vegetativa, i sink 
principali sono il meristema e le foglie in via di sviluppo all’apice del fusto, le radici e i 
tessuti non fotosintetici del fusto e, con l’inizio della crescita riproduttiva, lo sviluppo dei 
fiori, dei frutti e semi  crea dei sink addizionali. In generale i sink sono in competizione tra 
loro e i fotosintati sono ripartiti tra tutti i sink attivi: se il numero dei sink è ridotto, a 
ciascuno di essi sarà diretta una corrispondente maggiore proporzione di fotosintati. La 




la natura delle connesioni vascolari tra source e sink, la vicinanza della sink alla source e la 
“forza” del sink. La traslocazione è chiaramente facilitata da connessioni vascolari dirette 
tra la foglia che esporta e il tessuto o organo che importa fotosintati. Il fotosintato si 
muoverà preferenzialmente verso foglie sink poste subito sopra o inserite dalla stessa parte 
della foglia source. Uno dei più significativi fattori che determinano la direzione di 
traslocazione è la forza del sink, che è una misura della capacità di un sink di accumulare 
metaboliti ed è data dal prodotto della grandezza del sink per la sua attività. La grandezza 
del sink esprime la massa totale del tessuto o organo, espressa generalmente come peso 
secco. L’attività del sink è l’entità dell’assorbimento o consumo di assimilati per unità di 
peso secco del sink nell’unità di tempo. I fotosintati sono prontamente traslocati dalla 
maggioranza delle foglie source in direzione verticale, o in alto verso l’apice o in basso 
verso le radici e, comunque, c’è una marcata preferenza in favore della traslocazione verso 
il sink più vicino. Considerati due sink equivalenti a differente distanza, il sink più vicino 
alla source sarà rifornito dal più rapido gradiente di pressione. La preferenza in favore 
della più corta distanza di traslocazione è sufficiente per superare anche la grandezza del 
sink. Due fattori che sono stati coinvolti nell’influenza del sink sono il turgore cellulare e 

















2 METABOLISMO DEI FRUTTANI 
 
I fruttani sono costituiti da serie omologhe di oligosaccaridi e polisaccaridi non 
riducenti nelle quali ciascun membro della serie contiene un residuo in più di fruttosio 
rispetto al membro precedente (2). Questi polimeri del D-fruttosio presentano un residuo di 
D-glucosio localizzato generalmente all’estremità della catena unito attraverso un legame 
α-1,2, come per il saccarosio (Kandler & Hopf, 1980). 
I fruttani sono classificati in diverse forme che dipendono dal loro legame 
glicosidico. L’inulina è caratterizzata da un legame ß-(2,1), legato a unità di 
fruttofuranosio. 
Possono trovarsi in tutti gli organi della piante ma preferenzialmente vengono 
accumulati in organi sotterranei come bulbi, tuberi e rizomi. 
La sintesi di fruttani promuove una riduzione dei livelli di saccarosio nel vacuolo 
prevenendo, così, la retroinibizione fotosintetica (Pollock, 1986). 
Nelle cellule i fruttani e gli enzimi coinvolti nel loro metabolismo sono 
normalmente presenti nei vacuoli e sono prodotti quando la scorta di carbonio derivata 
dalla fotosintesi eccede rispetto alla domanda, costituendo una riserva di energia. I fruttani 
svolgono inoltre una funzione di protezione delle membrane cellulari contro la siccità e il 
freddo contribuendo al cambiamento del potenziale osmotico e incrementando la resistenza 
della pianta durante i periodi sfavorevoli (Van den Ende et al., 2002). Questa caratteristica 
è dovuta alla loro presenza all’interno del vacuolo che permette aggiustamenti osmotici e 
lo stoccaggio di grandi quantità di riserve disponibili in modo rapido (3) a differenza 
dell’amido. 
I fruttani sono sintetizzati a partire dal saccarosio attraverso l’azione di due 
fruttosiltrasferasi. La prima via, accertata grazie allo studio di tuberi di Helianthus 
tuberosus (2), coinvolge gli enzimi saccarosio fruttosiltrasferasi e il fruttano 
fruttosiltrasferasi. La seconda coinvolge altri 2 enzimi, il fruttano-6-fruttosiltrasferasi e il 








3 FUNZIONI REGOLATRICI DEGLI ZUCCHERI NEI LIEVITI E 
NELLE PIANTE 
 
Oltre ai ruoli essenziali precedentemente descritti, gli zuccheri possiedono funzioni 
che, talvolta, possono essere paragonate a quelle tipiche delle sostanze ormonali (2). E’ 
stato accertato, infatti, che essi svolgono un ruolo centrale anche come messaggeri primari 
nella trasduzione intracellulare del segnale. Questa funzione, tipica delle sostanze 
ormonali, consiste in una catena di reazioni che prendono il via una volta ricevuto il 
segnale da molecole messaggere, tramite recettori (spesso di natura proteica) della 
superficie cellulare o del nucleo, che interagiscono con bersagli molecolari intracellulari di 
vario tipo (es. chinasi, fosfatasi, proteine G etc.) per attivare o disattivare l'espressione 
genica di fattori di trascrizione, che sono essenziali per la regolazione dell'espressione 
genica di altri geni. 
 Il ruolo centrale degli zuccheri come molecole di segnalazione (signaling) è noto 
attraverso una serie di meccanismi di "sugar sensing" e il “signaling” scoperti in 
microrganismi come lieviti e batteri (5,6).  
 Con il termine “sugar sensing” si intende la percezione degli zuccheri da parte di 
un’altra molecola e quindi  può essere definita come l’interazione tra una molecola di 
zucchero ed un sensore, in genere, di natura proteica. 
 Il lievito Saccharomyces cerevisiae (lievito da fornaio o lievito di birra) è un 
sistema eucariotico modello molto studiato per lo “sugar sensing” e il signaling”. In 
organismi multicellulari il mantenimento dei nutrienti e dell’omeostasi energetica 
all’interno di cellule e tessuti è di vitale importanza e ha bisogno di costante monitoraggio  
e regolazioni di disponibilità di nutrienti. Il fallimento di questo meccanismo può avere 
conseguenze molto pesanti che possono causare malattie mortali, come il diabete  negli 
uomini (7). 
In organismi fotosintetici che producono zucchero e sono sessili, come le piante, il 
mantenimento dell’omeostasi energetica richiede un meccanismo di regolazione ancora più 
sofisticato per la  fisiologia e la sviluppata plasticità osservata nelle piante. Negli ultimi 




sulla crescita e sullo sviluppo di piante è diventato un argomento di discussione e di studio 
molto importante (7). 
3.1 FUNZIONI REGOLATRICI DEGLI ZUCCHERI NEI LIEVITI 
In generale i  lieviti sono risultati essere molto utili come modelli e strumenti di 
sperimentazione per approcci genetici inversi della biologia della cellula eucariotica. 
Saccharomyces cerevisiae è un organismo anaerobio facoltativo, ma anche in 
presenza di ossigeno preferisce la fermentazione di zuccheri come glucosio, fruttosio, 
saccarosio per una respirazione di gran lunga più efficiente. La rapida produzione  e la 
riutilizzabilità di etanolo durante la fermentazione offre, apparentemente, un vantaggio 
selettivo su microrganismi meno tolleranti all’etanolo. Questi lieviti, quindi, hanno 
sviluppato tutta una serie di percorsi per il “sensing” e il “signaling” per il glucosio che 
permette loro  l’utilizzo ottimale ed esclusivo di questa fonte di carbonio. 
E’ possibile pensare quindi che queste tipologie di meccanismi di “sugar sensing” e 
“signaling” possano essere stati conservati durante l’evoluzione e siano tuttora presenti in 
organismi biologici più complessi. La figura di seguito (figura 3) mostra come sulla 
superficie della membrana plasmatica dei lieviti siano presenti degli enzimi responsabili 
della ricezione di segnali operati da molecole di glucosio con cui entrano in contatto (7). 
Un importante percorso responsabile della repressione della trascrizione di un gran numero 
di geni coinvolti nella respirazione, gluconeogenesi e assorbimento e metabolismo di 
risorse di carbonio alternative, è rappresentato dal “percorso a” di questa figura. 
Nell’attivazione di questo percorso da parte del glucosio è coinvolto l’enzima glicolitico e 
sensoriale esochinasi 2 (Hxk2), che interagisce con il complesso Glc 7-Reg1 proteina 
fosfatasi 1 (pp1) che defosforila e inattiva una proteina chinasi chiave (pk), la saccarosio 
nonfermenting 1 (snf1). In aggiunta Hxk2, in risposta al glucosio trasferisce il segnale nel 
nucleo interagendo con Mig 1 (fattore di trascrizione) per formare un complesso stabile 




Figura 3: Vie per il “sensing” e il “signaling” del glucosio in lievito 
 
In base alla estesa e casuale mutagenesi, si deduce che il ruolo del Hxk2 nella 
repressione attraverso il glucosio  è strettamente associato con la sua attività catalitica.  Il 
ruolo regolatore per Hxk2 come sensore per il glucosio è stato recentemente sostenuto 
dall’isolamento e dalla caratterizzazione del nuovo mutante Hxk2 con attività catalitiche e 











3.2 FUNZIONI REGOLATRICI DEGLI ZUCCHERI NELLE PIANTE 
 
La regolazione operata dagli zuccheri è necessariamente molto più complessa nelle 
piante. Per prima cosa organismi multicellulari hanno bisogno di meccanismi di 
“signaling” sia per la copertura di lunghe distanze sia  per specifici tessuti o anche specifici 
per il tipo di cellula e hanno bisogno di una conseguente coordinazione per far fronte a 
cambiamenti fisiologici, di sviluppo e ambientali. 
Come  organismi autotrofi e fotosintetici le piante sono costituite da tessuti e organi 
esportatori (source) e importatori di zuccheri (sink) e di conseguenza gli “sugar signals” 
sono generati da diverse fonti in differenti organi. 
Il metabolismo dello zucchero è un processo molto dinamico, e sia i flussi 
metabolici, sia le sue concentrazioni si alterano in maniera significativa durante lo sviluppo 
ed in risposta a segnali ambientali come cambiamenti diurni e stress biotici e abiotici 
(11,12,13,14,15). 
L’integrazione dei segnali ambientali con il metabolismo è particolarmente 
importante per gli organismi sessili. E’ evidente, quindi, che le intricate interazioni di 
regolazione con gli ormoni delle piante siano una parte essenziale della rete degli “sugar 
sensing” e “signaling”. Alla fine la fotosintesi, il metabolismo e l’allocazione del carbonio 
sono soggetti essi stessi ad una regolazione a feedback rigorosa e sono un primo obiettivo 
dello “sugar signaling”. 
In generale, attività come fotosintesi, mobilizzazione dei nutrienti ed esportazione 
sono sotto il controllo dello zucchero mentre le attività sink come crescita e 
immagazzinamento sono regolate quando le risorse di carbonio sono disponibili in grandi 
quantità. La fotosintesi e le richieste di zuccheri da parte dei sink hanno bisogno di essere 
rigorosamente coordinate, e questa coordinazione coinvolge  sia la regolazione metabolica 
sia meccanismi specifici di sugar-signaling. 
Sebbene il saccarosio sia lo zucchero prodotto e trasportato in maggior quantità 
dalla pianta, molti effetti dello ”sugar signaling” che  coinvolgono la crescita e il 
metabolismo possono essere attribuite all’azione dei  suoi prodotti di idrolisi, glucosio e 
fruttosio (o loro intermedi metabolici a valle). Tuttavia, recenti studi suggeriscono che il 
saccarosio e il trealosio regolano specifiche risposte che non sono influenzate dagli esosi. 




nelle foglie durante la notte (principalmente attraverso l’esportazione di maltosio e 



















Figura 4: Esportazione di amido dalle foglie durante la notte 
 
In cellule fotosintetiche (source) (figura 1), il fotosintetato generato nel ciclo di 
Calvin è esportato, principalmente come triosofosfato, dal cloroplasto al citosol dove viene 
utilizzato per la glicolisi (e conseguentemente nella respirazione e nella biosintesi) o 
convertito in saccarosio per un uso locale o esportato verso tessuti sink. L’esportazione o 
l’importazione del saccarosio dipendono dallo stato di source o sink delle cellule delle 
foglie. Stress biotici o abiotici e segnali ormonali possono anche indurre l’espressione della 
invertasi acida (CW-INV) e formazione di sink in tessuti delle foglie .  
I fotosintati in eccesso sono temporaneamente immagazzinati come amido nei 
cloroplasti durante il giorno. La ADP glucosio pirofosforilasi (AGPase), un enzima chiave 
nella sintesi di amido, è altamente regolata dagli zuccheri. Anche lo scaricamento 




negli organi sink della pianta giocano un ruolo regolatore chiave nell’allocazione del 
carbonio e nella generazione dello “sugar sensing”. L’estesa regolazione a feedback delle 
invertasi (INVs) e delle saccarosio sintasi (SUS) ad opera dello “sugar signaling” genera 































4 IL CONTROLLO DELLO ZUCCHERO SULLA CRESCITA E 
SULLO SVILUPPO DEI SEMI 
 
Le conoscenze sulla regolazione della crescita e sullo sviluppo da parte degli 
zuccheri, hanno beneficiato di studi su embrioni e su semi in fase di sviluppo 
(principalmente legumi ed in particolare fagioli). Questi sono caratterizzati da processi di 
sviluppo e di transizioni metaboliche ben definiti (19). Per esempio, durante la prima fase 
di crescita dei semi, l’alta attività del CW-INV genera alti livelli di esoso che promuove la 
crescita dell’embrione attraverso la divisione cellulare. 
Mappe istografiche ad alta risoluzione rivelano una chiara correlazione tra 
concentrazioni di glucosio libero e attività mitotica in cotiledoni in accrescimento (20). 
Questo ruolo di innesco per lo sviluppo da parte del glucosio può essere mediato 
dal controllo, da parte dello zucchero (e delle citochinine), dell’espressione del gene 
cyclinD (21). 
I geni “D-type cyclins” sono coinvolti nella transizione del glucosio-1-fosfato a 
saccarosio (G1/S) che nei lieviti e nei mammali è anche controllata dalla disponibilità di 
nutrienti. L’espressione di CYCD3;1 pare essere associata primariamente con tessuti in 
accrescimento e la sottoregolazione del CYCD potrebbe essere un importante fattore 
nell’uscita dal ciclo cellulare mitotico e potrebbe determinare l’inizio dell’espansione e 
differenziazione cellulare (20). 
Nel muschio Physcomitrella patens, dove è stato soppresso il gene cyclinD, si nota 
una progressione dello sviluppo indipendente dalla scorta di zucchero ma il suo fenotipo 
non è morfologicamente prevedibile (23). 
Durante questa fase di transizione l’embrione passa da una crescita principalmente 
mitotica ad una crescita e differenziazione  guidata dall’espansione cellulare. 
Questo cambiamento è associato ad un forte incremento temporaneo 
nell’assorbimento del  saccarosio e alla costituzione della forza sink dell’embrione. 
Durante questa fase il livello degli esosi liberi decresce notevolmente ed il flusso 
metabolico è deviato verso l’accumulazione dei prodotti (principalmente amido e azoto nel 




E’ stato constatato anche che sebbene  il supplemento di zuccheri esogeni allevia 
l’inibizione della germinazione con l’aggiunta di acido abscissico (ABA) o mannosio, il 
glucosio inibisce la germinazione dei semi di Arabidopsis (24,25). 
Il ritardo nella germinazione dei semi causato dal glucosio è dipendente dall’ABA 
ma non è provocato da un incremento della concentrazione cellulare dell’ABA. 
Questo ritardo è piuttosto associato ad un rallentamento del declino dell’ABA 
endogeno nell’ultimo stadio della maturazione e del disseccamento del seme. 
Questo appare dalla variazione dell’interazione tra glucosio e ABA quando la loro 
concentrazione cambia. 
In più alcuni zuccheri e mutanti dell’ABA signaling mostrano una cinetica di 
germinazione normale (25), suggerendo lo sviluppo di specifiche strade di signaling nella 






















5 INULINA COME FONTE DI NUTRIMENTO PER LE PIANTE 
 
E’ ormai chiaro che la pianta possiede tutta una serie di meccanismi molto 
complessi che riescono, grazie alla loro efficienza ed integrazione, a renderla 
autosufficiente dal punto di vista della produzione e utilizzazione degli zuccheri. 
Naturalmente la maggiore produzione di questi avviene attraverso il processo 
fotosintetico ma è possibile che la pianta possa essere in grado di procurarsi questi 
composti attraverso altre vie, ed in particolare grazie all’assorbimento radicale. 
Il terreno, infatti, rappresenta non solo una fonte di minerali necessari alla vita delle 
pianta stessa ma in esso sono contenuti molti altri composti e una moltitudine di 
microrganismi che svolgono importanti funzioni che possono risultare utili alla sua vita. 
Il termine rizosfera è definito come il volume di suolo adiacente alle radici e 
influenzato dalle stesse (26) e rappresenta un’area d’intensa attività microbica (27), nella 
quale i nutrienti che arrivano dalle radici favoriscono lo sviluppo di microrganismi. 
Questi nutrienti sono originati dagli essudati radicali e sono in particolare zuccheri, 
acidi organici, composti azotati e molte altre sostanze  (29,30). 
Molte piante come Taraxacum officinarum (tarassaco)(31), Helianthus tuberosus 
(32), Cichorium intybus (cicoria), Dahlia pinnata (dalia) e Helianthus annus 
(girasole)(33), appartenenti alla famiglia delle asteracee, rilasciano nel terreno una quantità 
più o meno considerevole di inulina, glucide contenuto nelle radici di queste piante (34). 
E’ possibile però che l’inulina possa seguire un percorso inverso, passare cioè dal 
terreno all’interno delle radici, e fornire cosi una riserva ulteriore di zucchero per le piante 
oltre quella già fornita attraverso la fotosintesi. 
L’inulina non può essere assorbita tal quale dalla pianta perché le sue dimensioni 
non lo consentono. Per ovviare a ciò deve essere idrolizzata da un enzima chiamato 
inulinasi per essere demolita completamente in fruttosio essendo questa un polimero del ß-
D-fruttosio. 
Studi recenti effettuati analizzando la rizosfera, durante il ciclo di crescita di 
girasole, mostrano come un notevole numero di funghi filamentosi siano in grado di 




























SCOPO DELLA TESI 
 
 
Per le piante, gli zuccheri, oltre a rappresentare i prodotti della fissazione 
fotosintetica di carbonio ed energia luminosa, hanno acquisito, durante l’evoluzione,  
importanti funzioni regolatrici paragonabili, talvolta, a quelle svolte dagli ormoni.  La 
maggiore produzione di carboidrati avviene attraverso il processo fotosintetico ma la 
pianta è in grado di procurarsi questi composti anche attraverso altre vie, ed in particolare 
grazie all’assorbimento radicale. Il terreno, infatti, rappresenta non solo una fonte di 
minerali necessari alla vita delle pianta stessa ma in esso sono contenuti molti altri 
composti e una moltitudine di microrganismi che svolgono importanti funzioni che 
possono risultare utili alla sua vita. 
Lo scopo di questo lavoro è stato quello di osservare l’effetto che vari carboidrati 
hanno sulla crescita e sullo sviluppo di basilico (Ocimum basilicum) e Arabidopsis 





















MATERIALI  METODI E RISULTATI 
 
 
6 MATERIALE VEGETALE UTILIZZATO 
 
Per la realizzazione di questo lavoro sono stati utilizzati dei semi di basilico 
(Ocimum basilicum L.) specie appartenente alla famiglia delle Labiate e semi di 
Arabidopsis (Arabidopsis thaliana) specie appartenente alla famiglia delle Brassicacee.  
I semi di Arabidopsis che sono stati utilizzati per la semina in condizioni asettiche 



















La semina del basilico è stata effettuata durante il 2011. Sono stati preparati 20 
sottovasi, in ogni sottovaso sono stati posizionati 3 vasi contenenti terriccio universale. In 
ogni vaso sono stati seminati 10 semi.  
Per fare in modo che, per tutte le piante, la germinazione e la successiva prima fase 
di crescita avvenissero in contemporanea sono state create le stesse condizioni di umidità 
tramite l’utilizzo di tessuto non tessuto posizionato sopra i vasi stessi. Durante questa 
prima fase è stata utilizzata acqua somministrata nei sottovasi a giorni alterni per 11 giorni. 
Dopo una settimana è stato tolto il tessuto non tessuto e abbiamo potuto constatare 
che la crescita le piante era stata omogenea. 
Sempre allo scopo di ottenere  la massima omogeneità nella crescita e diminuire 
quelle che potevano essere le variabilità esterne, i vasi sono stati riposizionati nei sottovasi 
casualmente ed i sottovasi a loro volta periodicamente spostati per fare in modo che 
l’eventuale effetto posizione fosse annullato. 
Inoltre, per fare in modo che all’inizio del trattamento l’umidità del terreno fosse la 
stessa per ogni vaso, è stata tolta l’acqua in eccesso dai sottovasi ed il terriccio è stato 
inumidito in modo che l’acqua non percolasse nel sottovaso stesso. 
La semina di Arabidopsis è stata successiva a quella di basilico. Ogni vaso è stato 
riempito per il 90% da terriccio e perlite in rapporto 4 a 1 e per lo strato superficiale è stato 
utilizzato solo terriccio. Sono state trapiantate 3 piante per ogni vaso per un totale di 180 
piante. 
Arabidopsis non è una pianta particolarmente esigente in termini di consumi idrici di 
conseguenza è stato deciso di innaffiarla due volte alla settimana con acqua prima che 
fosse effettuato il trattamento. 
Anche per Arabidopsis, nella fase che ha preceduto il trattamento, i vasi sono stati 
riposizionati in modo casuale nei sottovasi e  periodicamente spostati per fare in modo che 




Sia per il basilico che per Arabidopsis sono stati utilizzati un numero di vasi 
superiori rispetto a quelli effettivamente necessari per lo svolgimento della prova. Questo 
si è reso necessario per fare in modo di avere, all’inizio dei trattamenti, delle piante che 
presentassero la maggiore uniformità di crescita possibile. Per l’inizio della prova, infatti,  
sono stati scelti quei vasi che presentavano piante cresciute uniformemente sia rispetto al 
vaso stesso sia rispetto agli altri vasi. 
Infine sono state preparate le piastre per la semina di Arabidopsis. Per prima cosa 
sono state preparate cinque soluzioni di 100 ml ciascuna, una per ogni carboidrato, alla 
concentrazione di 25 mM. Ad ogni soluzione sono stati aggiunti Agar  e MS (mezzo 
Murashige Skoog completo. 
La composizione delle cinque soluzioni è illustrata nella tabella sottostante: 
 
 
TRATTAMENTO AGAR (g) Ms (g) CARBOIDRATO IN 100 ml (g) 
GLUCOSIO 0.7 0.215 0.45 
FRUTTOSIO 0.7 0.215 0.45 
SACCAROSIO 0.7 0.215 0.43 
AMIDO 0.7 0.215 0.40 
INULINA 0.7 0.215 0.40 
 
 
Abbiamo preparato poi un’altra beuta contenete: 400 ml di acqua distillata, 0,86 g di 
MS (0,215 x 4) e 2,8 g di Agar (0,7 x 4). Questa soluzione è stata preparata per creare il 
substrato delle “piastre controllo” e per poter diluire le soluzioni precedenti in modo da 
portare gli zuccheri alla concentrazione di 5 mM. 
Le beute contenenti le soluzioni sono state autoclavate.  
Nel frattempo i semi di Arabidopsis, utilizzati per la semina in piastra, sono stati 
sterilizzati. Sotto cappa sterile i semi hanno subito dapprima tre lavaggi con etanolo 
(C2H5OH) e successivamente sono stati sottoposti ad ulteriori sette lavaggi con ipoclorito 





Sempre sotto cappa sterile sono state preparate 32 piastre. Per ognuno dei dieci 
trattamenti, infatti, sono stati preparati tre replicati. Due invece sono stati i replicati per il 
controllo. In ogni piastra sono stati messi 6 ml di soluzione. 
Per quanto riguarda i trattamenti con concentrazione 25 mM di zucchero sono state 
utilizzate le soluzioni di 100 ml già preparate nelle beute a tale concentrazione. Per quelli 
con concentrazione 5 mM le soluzioni precedenti sono state diluite (1/5) con la soluzione 
di 400 ml preparata per questo scopo ed utilizzata anche per i due replicati utilizzati come 
controllo. 
Una volta preparate le piastre e aspettato qualche minuto affinchè l’Agar 
polimerizzasse, è stata eseguita la semina. In ogni piastra sono stati seminati trenta semi.  
Successivamente le piastre sono state messe in camera fredda a 4°C allo scopo di far 
subire il freddo necessario ai semi per superare la fase di vernalizzazione e per consentirne 
la successiva germinazione. 
Dopo 48 ore sono stati spostati in cella di crescita. 
 
7.2 TRATTAMENTO BASILICO E RISULTATI 
 
Per la prova sono stati utilizzati cinque differenti carboidrati: glucosio, fruttosio, 
saccarosio, amido e inulina (un polimero del fruttosio). 
Uno degli scopi di questo lavoro è stato quello di osservare il comportamento di 
crescita di piante di basilico e Arabidopsis nel momento in cui, a queste, veniva aggiunta 
all’acqua di irrigazione una soluzione contenente uno degli zuccheri prima elencati, per un 
periodo di tre settimane. Ognuna delle cinque tipologie di zucchero è stata utilizzata per 
fare due trattamenti diversi a differenti concentrazioni: 5 e 25 mM. 
I trattamenti, quindi, sono stati dieci più un controllo al quale è stato somministrato 
per tutto il periodo di tre settimane acqua distillata.  
Per ciò che riguarda il basilico, per ognuno dei trattamenti, avevamo un sottovaso 
contenente tre vasi per un totale di circa trenta piante trattate tutte allo stesso modo. 





La tabella sotto riassume quelle che sono state le quantità di soluto disciolte nelle 
varie soluzioni riferite ai singoli sottovasi, sia per basilico che per Arabidopsis. 
Considerando che il terriccio contenuto in ogni vaso ha la capacità di trattenere circa 30 ml 
di liquido, sono state preparate, ogni volta, 100ml di soluzione per ogni sottovaso. 
I trattamenti, per le piante cresciute in vaso, sono stati effettuati tre volte alla 
settimana per basilico e due volte per Arabidopsis, per un periodo di tre settimane. 
 
TRATTAMENTO CARBOIDRATO IN 100 ml (g) 
controllo 0 
glucosio 5 mM 0,09 
glucosio 25 mM 0,45 
fruttosio 5 mM 0,09 
fruttosio 25 mM 0,45 
saccarosio 5 mM 0.085 
saccarosio 25 mM 0,43 
amido 5 mM 0,08 
amido 25 mM 0,40 
inulina 5 mM 0,08 





Il giorno stesso del primo trattamento su basilico sono state effettuate delle misure a 
campione per tutti i vasi. I parametri presi in considerazione sono stati l’altezza delle 
piante e la lunghezza e larghezza dei cotiledoni. Per ogni vaso sono state scelte due piante 
in modo casuale sulle quali effettuare tali misure. Anche per le successive misurazioni, che 




Questa prima misurazione si è resa necessaria per individuare quello che sarebbe 
stato il livello di variabilità di partenza che doveva necessariamente essere il minore 
possibile.  
Dopo la prima settimana di trattamento sono state fatte altre misure. I parametri 
presi in considerazione sono stati gli stessi rispetto alla misura di controllo quindi 
lunghezza e larghezza dei cotiledoni e altezza. Per ogni tipologia di trattamento quindi 
venivano prese in considerazione sei piante. Una volta effettuate le misurazioni è stata 




variabilità, di questi sei dati, non sono stati presi in considerazione il maggiore ed il 
minore. Oltre alla media è stata calcolata anche la deviazione standard. Questo indice 
risulta necessario per avere una precisa stima della variabilità di queste popolazioni di dati. 
 Di seguito sono riportate le misurazioni effettuate a distanza di una settimana dal 























controllo 2,1 0,1 1,2 0,1 2,5 0,1 
glucosio 5 mM 2,1 0,1 1,2 0,0 2,5 0,1 
glucosio 25 mM 2,0 0,2 1,2 0,0 2,7 0,1 
fruttosio 5 mM 2,1 0,2 1,3 0,1 2,5 0,0 
fruttosio 25 mM 2,0 0,1 1,2 0,1 2,2 0,0 
saccarosio 5 mM 2,1 0,1 1,2 0,0 2,6 0,1 
saccarosio 25 mM 1,9 0,1 1,2 0,1 2,4 0,2 
amido 5 mM 2,1 0,0 1,3 0,1 2,4 0,1 
amido 25 mM 2,1 0,1 1,2 0,0 2,4 0,1 
inulina 5 mM 2,1 0,1 1,2 0,1 2,4 0,0 









Dal grafico sopra possiamo evincere che, a distanza di una settimana dal primo 
trattamento, non ci sono state differenze evidenti. 
Durante la seconda settimana, a partire dal primo trattamento, le piante di basilico 
hanno sviluppato, oltre ai cotiledoni, la prima coppia di foglie vere. Sono stati presi in 
considerazione due nuovi parametri, la lunghezza e la larghezza di questa prima coppia di 
foglie. 
Di seguito sono riportati i dati relativi alle misurazioni effettuate due settimane 
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MISURAZIONI	  BASILICO	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controllo 2,5 0,1 1,2 0,1 3,4 0,2 
glucosio 5 mM 2,5 0,0 1,2 0,0 3,3 0,1 
glucosio 25 mM 2,1 0,1 1,2 0,1 2,9 0,1 
fruttosio 5 mM 2,3 0,6 1,3 0,1 3,1 0,1 
fruttosio 25 mM 2,1 0,1 1,1 0,1 2,7 0,1 
saccarosio 5 mM 2,5 0,1 1,3 0,1 3,4 0,1 
saccarosio 25 mM 2,0 0,1 1,2 0,1 2,9 0,3 
amido 5 mM 2,5 0,0 1,4 0,1 3,0 0,2 
amido 25 mM 2,5 0,1 1,4 0,1 3,0 0,3 
inulina 5 mM 2,3 0,2 1,2 0,1 3,2 0,3 





2 settimane FOGLIE VERE 









controllo 2,3 0,4 0,9 0,1 
glucosio 5 mM 1,8 0,4 0,8 0,1 
glucosio 25 mM 1,4 0,2 0,6 0,1 
fruttosio 5 mM 2,0 0,3 0,8 0,0 
fruttosio 25 mM 1,1 0,1 0,8 0,0 
saccarosio 5 mM 2,1 0,1 0,7 0,1 
saccarosio 25 mM 0,9 0,1 0,4 0,0 
amido 5 mM 1,9 0,3 0,8 0,1 
amido 25 mM 1,8 0,3 0,7 0,0 
inulina 5 mM 1,8 0,3 0,6 0,1 











La seconda settimana ha mostrato dei risultati abbastanza evidenti. 
Dal grafico sopra possiamo notare come tutte le piante trattate con concentrazioni 
di zucchero 25 mM mostrano una certa differenza nelle dimensioni rispetto al controllo. 
Delle misure dei cinque parametri analizzati la maggior parte, ed in alcuni casi 
tutte, risultavano essere inferiori rispetto al controllo. Le piante trattate con concentrazioni 
5 mM mostrano anch’esse una minima diminuzione nelle dimensioni. Per nessun caso è 
stato notato un aumento delle dimensioni rispetto al controllo. 
Alla fine della terza settimana di trattamento le piante sono state tolte dai vasi, per 
ognuno di essi è stata prelevata una pianta. Pe ogni pianta prelevata è stata misurata la 
lunghezza delle radici e, al posto dell’altezza totale, è stata presa in considerazione la 
lunghezza dello  stelo.  
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Di seguito sono riportati i risultati delle misurazioni effettuate alla fine della terza 
settimana di trattamento ed i relativi grafici. 
 
 




















controllo 3,2 0,1 1,5 0,1 3,5 0,4 
glucosio 5 mM 2,6 0,1 1,3 0,0 3,0 0,4 
glucosio 25 mM 2,2 0,1 1,1 0,1 2,7 0,2 
fruttosio 5 mM 2,5 0,1 1,4 0,1 3,0 0,3 
fruttosio 25 mM 2,1 0,1 1,0 0,1 2,4 0,4 
saccarosio 5 mM 2,5 0,0 1,4 0,1 2,7 0,3 
saccarosio 25 mM 1,9 0,1 1,0 0,1 2,7 0,3 
amido 5 mM 2,6 0,1 1,3 0,1 2,6 0,4 
amido 25 mM 2,6 0,1 1,3 0,1 3,1 0,1 
inulina 5 mM 2,2 0,1 1,2 0,1 3,0 0,5 


























controllo 4,2 0,5 1,5 0,2 9,0 2,3 
glucosio 5 mM 2,8 0,7 1,0 0,2 7,8 0,6 
glucosio 25 mM 2,0 0,1 0,6 0,1 7,8 1,9 
fruttosio 5 mM 2,7 0,1 1,0 0,2 9,2 0,8 
fruttosio 25 mM 1,6 0,4 0,6 0,1 8,1 0,8 
saccarosio 5 mM 2,6 0,2 0,8 0,1 7,2 0,3 
saccarosio 25 mM 1,0 0,1 0,4 0,0 6,6 0,4 
amido 5 mM 2,9 0,4 1,1 0,1 8,2 1,0 
amido 25 mM 2,5 0,2 0,9 0,1 8,7 1,2 
inulina 5 mM 2,1 0,1 0,7 0,0 7,7 0,3 
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Dai grafici sopra possiamo notare che la differenza di dimensioni tra il controllo e 
le piante trattate con carboidrati è diventata ancora più accentuata durante la terza 
settimana. Tutti i valori riscontrati sul controllo sono stati superiori rispetto ai valori 
misurati sulle piante trattate. 
Il nuovo parametro “lunghezza radici” non sembra mettere in evidenza differenze 
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7.3 TRATTAMENTO ARABIDOPSIS E RISULTATI 
 
7.3.1 SUOLO 
Per  la prova effettuata su Arabidopsis la qualità e la quantità dei carboidrati 
disciolti nell’acqua di irrigazione sono stati le stesse utilizzate per basilico. 
Come per basilico, la prova ha avuto una durata di tre settimane e, a cadenza 
settimanale, sono state effettuate delle misurazioni. Data da differenza fenotipica tra le due 
specie i parametri presi in esame sono stati differenti.  Per  ogni pianta sono state misurate 
le lunghezze delle coppie di foglie più sviluppate. Di queste due misure, poi, è stata fatta la 
media. 
In ogni vaso sono state trapiantate tre piante per un totale di nove piante ogni 
sottovaso. Anche per Arabidopsis, come per basilico,  al fine di ottenere una deviazione 
standard che fosse la minore possibile, il valore della media più grande e quello più piccolo 
non sono stati presi in considerazione. Dei nove valori di media, quindi, ne sono stati 
considerati sette; di questi, a loro volta, è stata fatta la media per avere un valore 
rappresentativo per ogni sottovaso e quindi per ogni trattamento effettuato. 
I risultati ottenuti dopo la prima settimana  sono riportati sotto. 
 
 
 1 settimana	  
TRATTAMENTO MEDIA DEVIAZIONE STANDARD 
controllo 3,5 0,5 
glucosio 5 mM 4,5 0,6 
glucosio 25 mM 3,6 0,5 
fruttosio 5 mM 4,0 0,4 
fruttosio 25 mM 3,9 0,5 
saccarosio 5 mM 4,3 0,6 
saccarosio 25 mM 3,8 0,7 
amido 5 mM 4,6 0,3 
amido 25 mM 4,0 0,7 
inulina 5 mM 4,6 0,6 









La media delle lunghezze rilevate a distanza di una settimana dal primo trattamento 
ha fornito dei risultati molto interessanti. A differenza di basilico che, già dopo una 
settimana, presentava un deficit di crescita rispetto al controllo, anche se non molto 
marcato, Arabidopsis risponde molto bene al trattamento con carboidrati. 
 Tutte le piante alle quali è stato somministrato un carboidrato, indipendentemente 
dalla qualità e dalla quantità dello stesso, sono risultate essere di dimensioni maggiori 
rispetto al controllo. In alcuni casi la differenza osservata è stata particolarmente evidente.  
Dal grafico possiamo notare anche che per quattro trattamenti effettuati (tutti tranne 
inulina) la concentrazione di soluto 5 mM è stata più efficace rispetto a quella 25 mM. Per 
inulina, infatti, la concentrazione di 25 mM è stata, non solo più efficace rispetto a quella 5 
























più grandi rispetto a tutte le altre, anche se la deviazione standard calcolata non rende 
questo dato significativo dal punto di vista statistico. 
Alla fine della seconda settimana a partire dal primo trattamento i risultati ottenuti 
sono riportati nella tabella seguente. 
 
2 settimane 
TRATTAMENTO MEDIA DEVIAZIONE STANDARD 
controllo 5,4 0,8 
glucosio 5 mM 6,5 0,9 
glucosio 25 mM 3,8 0,3 
fruttosio 5 mM 5,6 0,9 
fruttosio 25 mM 4,2 0,4 
saccarosio 5 mM 5,9 1,1 
saccarosio 25 mM 3,8 0,6 
amido 5 mM 6,5 0,5 
amido 25 mM 4,5 0,7 
inulina 5 mM 6,5 0,7 
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Il grafico sopra conferma in parte le conclusioni osservate precedentemente. 
La differenza più significativa rispetto alla settimana precedente è stato il 
rallentamento della crescita subito da tutte le piante trattate con una concentrazione di 25 
mM di zucchero che risultano essere, nella loro totalità, di dimensioni inferiori rispetto al 
controllo.  
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                  AMIDO 25 mM                                                             INULINA 25 mM 
 
 
Il divario di dimensioni tra le piante trattate con le due differenti concentrazioni per 
ogni carboidrato risulta ora significativo. 
Oltre alla differenza osservata in termini di dimensioni, dalle foto sopra è possibile 
notare anche una differenza sia per quello che riguarda la condizione generale e sia per 
quanto riguarda il colore delle foglie delle piante trattate rispetto al controllo che  hanno 
assunto un colore rossastro; tipico effetto della produzione di una grossa quantità di 
antociani. 
Per quanto riguarda i trattamenti con concentrazioni di soluto di 5 mM è stato 
confermato il trend visto nella settimana precedente. Tutte le piante trattate con queste 
soluzioni sono risultate essere di dimensioni maggiori rispetto al controllo per il parametro 
analizzato. 








                                 
      CONTROLLO                                                                INULINA 5 mM 
 
 
Questi risultati denotano che i carboidrati, o almeno quelli utilizzati per la prova, 
forniscono un vantaggio di crescita per Arabidopsis e suggeriscono l’esistenza di una 
concentrazione di soluto, per ogni tipologia di carboidrato, che risulta essere ottimale per 
aiutare la pianta nel suo sviluppo ma che, se superata, non solo non è di giovamento, ma 
risulta essere dannosa alla pianta stessa. Questo limite di soluto sarà sicuramente inferiore 
alla concentrazione di 25 mM della soluzione. 
Il dato più interessante che emerge dal grafico sopra riguarda il confronto delle 
dimensioni delle pianta trattate con fruttosio e quelle alle quali è stata somministrata 
inulina. Quest’ultimo carboidrato, infatti, è un polimero del fruttosio. Studi recenti hanno 
dimostrato che  nella rizosfera sono presenti dei microrganismi capaci di demolire l’inulina 
attraverso l’azione di un enzima, l’inulinasi. La certezza di ciò è arrivata grazie allo studio 
di moltissimi ceppi di funghi filamentosi in grado di svolgere questo lavoro (29). 
Nella rizosfera delle piante trattate con inulina non sorprende quindi che siano 
presenti delle quantità elevate di fruttosio semplice derivato dalla demolizione microbica 
del polimero e che la pianta possa essere in grado di assorbirlo attraverso l’apparato 
radicale.  
Comunque, la quantità di fruttosio e di inulina presenti nei soluti preparati è stata la 
stessa, quindi, una volta demolita l’inulina, la quantità di fruttosio presente nel terreno è 
risultata essere la stessa rispetto a quella presente nel substrato dove erano le piante trattate 




Ci saremmo aspettati, quindi, che le piante presenti nei due sottovasi presi in 
considerazione avessero lo stesso comportamento di crescita considerando che entrambe 
presentavano nel terreno le stesse quantità dello stesso zucchero Come possiamo vedere 
dal grafico sopra l’ipotesi non è stata avvalorata dai risultati. Infatti, se prendiamo in 
considerazione le misurazioni effettuate sulle piante trattate con concentrazioni di 5 e 25 
mM di fruttosio e di inulina possiamo vedere una netta differenza di crescita a favore di 
quest’ultima. 
Questo differente comportamento può essere spiegato dal fatto che il fruttosio 
somministrato tal quale è disponibile per la pianta tutto insieme nello stesso momento in 
quantità probabilmente superiori alle reali esigenze della pianta stessa mentre il fruttosio 
derivante dalla demolizione dell’inulina risulta essere disponibile per la pianta in quantità 
minori ma costanti durante la fase di crescita perché i microrganismi responsabili della 
degradazione demoliranno una quantità di inulina costante nel tempo e renderanno 
disponibile per le piante una quantità di fruttosio minore ma costante. 
I benefici derivati dalla presenza di zuccheri nel terreno possono quindi essere 
spiegati in due modi. 
Una prima ipotesi è da ricercare nella assimilazione diretta degli zuccheri da parte 
della pianta. Sia gli zuccheri semplici che i polisaccaridi, dopo essere stati demoliti dai 
microrganismi, vengono assimilati attraverso l’apparato radicale. Questo apporto diretto di 
carboidrati consentirebbe di poter usufruire di una quantità di zuccheri maggiore rispetto a 
quelli normalmente prodotti attraverso la fotosintesi rappresentando un vantaggio per la 
pianta stessa. 
Un’altra possibile interpretazione di tale fenomeno può essere ricercata nella 
differente velocità di mineralizzazione causata dalla presenza di carboidrati nella rizosfera. 
Il processo di mineralizzazione indica la conversione dei nutrienti da forme 
organiche a inorganiche assimilabili dalle piante; tale processo include numerose reazioni 
ed il passaggio a numerosi prodotti intermedi. L’intensità dei processi di mineralizzazione 
non è uniforme nel suolo: infatti è maggiormente evidente in prossimità delle radici 
(rizosfera) dove l’attività dei microrganismi permette il rilascio di azoto, fosforo e zolfo. 
La mineralizzazione della sostanza organica è comunque influenzata da vari fattori come la 




disponibilità di ossigeno l’umidità, il pH, la presenza di sostanze nutritive inorganiche e il 
rapporto C/N dei residui vegetali. 
I carboidrati presenti nel terreno potrebbero rappresentare nutrimento per le 
popolazioni di microrganismi provocandone l’aumento di numero e aumentando, di 
conseguenza, l’intensità del processo di mineralizzazione. In questo modo per la pianta 
sarebbero disponibili una maggiore quantità di nutrienti minerali che rappresenterebbero, 
così, un vantaggio per la crescita. Le tipologie di carboidrati potrebbero, quindi, 
influenzare in modo diverso la crescita delle popolazioni di microrganismi presenti nella 
rizosfera e comportare una diversa velocità del processo di mineralizzazione. 
Alla fine della terza settimana di prova su Arabidopsis sono state effettuate le 




TRATTAMENTO MEDIA DEVIAZIONE STANDARD 
controllo 6,2 0,9 
glucosio 5 mM 6,7 0,7 
glucosio 25 mM 3,7 0,5 
fruttosio 5 mM 5,8 0,7 
fruttosio 25 mM 4,2 0,6 
saccarosio 5 mM 6,0 1,1 
saccarosio 25 mM 3,7 0,6 
amido 5 mM 6,7 0,5 
amido 25 mM 4,5 0,8 
inulina 5 mM 6,6 0,7 









Osservando il grafico sopra possiamo dire che le differenze fenotipiche e le relative 
considerazioni si sono mantenute inalterate rispetto a quelle descritte la settimana 
precedente. 
La differenza di dimensioni tra il controllo e le piante trattate con concentrazioni di 
soluto 25 mM si sono ulteriormente accentuate. Confrontando il grafico sopra con quello 
relativo alla settimana precedente possiamo osservare che,  durante la terza settimana, le 
piante trattate con zucchero a concentrazione 25 mM non sono cresciute a differenza, 
naturalmente, del controllo e di tutte le altre piante trattate con concentrazioni di zuccheri 
inferiori. Queste ultime sono risultate essere di dimensioni maggiori rispetto al controllo 
tranne per quelle trattate con fruttosio. 
Le foto sotto mostrano le differenze fenotipiche tra il controllo e le piante trattate 
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La prova effettuata su suolo ha messo in evidenza come tutti gli zuccheri utilizzati 
avessero un effetto sulla crescita di basilico e Arabidopsis anche se diverso a seconda della 
qualità del carboidrato e delle concentrazioni di soluto disciolte nella soluzione di 
irrigazione. Per questo motivo la prova in piastra è stata svolta solamente per Arabidopsis 
dal momento che solo questa specie ha dato dei risultati interessanti in termini di risposta a 
trattamenti con carboidrati. 
Lo scopo di questa prova è stato quello di avere una conferma del fatto che i 
polisaccaridi utilizzati per i trattamenti (amido ed inulina) non possono essere assimilati tal 
quali dalla pianta e che sono risultati efficaci nella prova su suolo solamente perché i 
microrganismi presenti nel substrato di crescita sono stati in grado di idrolizzarli a zuccheri 
semplici. 
A riprova di questo le piante trattate con zuccheri semplici in condizioni asettiche 
avrebbero dovuto beneficiare della loro presenza a differenza di quelle alle quali è stata 
somministrata amido o inulina che avrebbero dovuto avere una dinamica di crescita 
paragonabile al controllo. 
Le concentrazioni di zuccheri utilizzate nel terreno per la prova in vaso e quelle 
usate in piastra sono state le stesse. La differenza tra le due prove consisteva, naturalmente, 
nella presenza o meno di un substrato di crescita contenente microrganismi. 
In più, grazie alla prova effettuata in condizioni asettiche, è stato possibile mettere a 
confronto il comportamento di crescita di piante trattate con fruttosio semplice e quelle alle 
quali è stata somministrata inulina. 
La presenza di microrganismi nel terreno in grado di idrolizzare inulina porta a 
pensare che se le piante cresciute su piastra non avessero potuto usufruire di fruttosio 
semplice, derivato dalla demolizione di questo polisaccaride, le piante cresciute su piastre 
contenenti questo polimero avrebbero dovuto avere un comportamento di crescita 
paragonabile al controllo non avendo loro la possibilità di assorbire tale molecola tal quale. 
Stesso comportamento avrebbero dovuto avere le piante trattate con amido. Le piante 
trattate con zuccheri semplici, secondo le nostre ipotesi, avrebbero invece trovato beneficio 
dalla presenza di tali composti nel substrato di crescita. 
La prova effettuata su piastra ha avuto una durata di due settimane, una in meno 




A distanza di sette giorni dalla semina, è stata effettuata la prima misurazione. In 
particolare è stata misurata la lunghezza dei cotiledoni. Per ogni piastra sono state 
effettuate tre misurazioni. Considerando che per ogni trattamento sono stati preparati tre 
replicati, le misurazioni effettuate per ogni trattamento sono state nove. Come nelle 
misurazioni effettuate in precedenza il valore più grande e quello più piccolo non sono stati 
presi in considerazione. Successivamente è stata fatta la media dei sette valori rimasti e, 
sempre su questi valori, è stata calcolata la deviazione standard.  




TRATTAMENTO MEDIA DEVIAZIONE STANDARD 
controllo 4,8 0,5 
glucosio 5 mM 7,0 0,3 
glucosio 25 mM 8,5 0,4 
fruttosio 5 mM 6,1 1,1 
fruttosio 25 mM 7,5 1,2 
saccarosio 5 mM 7,5 1,0 
saccarosio 25 mM 8,9 0,5 
amido 5 mM 5,6 0,5 
amido 25 mM 7,0 1,4 
inulina 5 mM 5,0 0,0 









Il risultati osservati a distanza di sette giorni dall’inizio della prova e riportati nel 
grafico sopra mostrano chiaramente che tutti gli zuccheri, ad eccezione dell’inulina, hanno 
un effetto positivo sulla crescita di Arabidopsis in piastra, in particolare il saccarosio. Il 
saccarosio a concentrazione 25 mM ha dato il risultato più evidente. Gli zuccheri semplici 
risultano essere molto efficaci, soprattutto a concentrazioni di 25 mM. Anche l’amido è 
risultato essere efficacie anche se molto meno rispetto a glucosio, fruttosio e saccarosio. I 
soli trattamenti con inulina non hanno mostrato significative differenze se confrontati con 
il controllo. Circa l’effetto dell’amido è possibile ipotizzare una produzione di enzimi 
idrolitici da parte delle radici che siano poi stati estrusi nel mezzo solidificato ed abbiano 
portato ad una idrolisi dell’amido stesso. 
I risultati della seconda misura effettuata a distanza di sette giorni sono riportati 
nella tabella e nel grafico di seguito. 
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TRATTAMENTO MEDIA DEVIAZIONE STANDARD 
controllo 6,0 0,0 
glucosio 5 mM 11,3 1,0 
glucosio 25 mM 13,9 0,9 
fruttosio 5 mM 10,7 1,0 
fruttosio 25 mM 12,3 1,4 
saccarosio 5 mM 12,3 1,5 
saccarosio 25 mM 15,6 0,8 
amido 5 mM 7,1 0,7 
amido 25 mM 9,4 1,4 
inulina 5 mM 6,1 0,4 
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Il grafico sopra conferma l’andamento di crescita osservato la settimana precedente. 
Una differenza importante che si nota nel grafico, se messo a confronto con quelle 
che sono state le dinamiche di crescita delle piante cresciute in vaso, è stata la netta 
differenza di comportamento avuto in relazione alla concentrazione degli zuccheri. 
Le piante cresciute in piastra hanno mostrato un giovamento, in termini di 
dimensioni, molto più elevato quando nel substrato utilizzato erano disciolte 
concentrazioni di carboidrati superiori. Le piante cresciute in vaso hanno evidenziato un 
comportamento contrario “preferendo” concentrazioni di soluto di 5 mM. 
Le fotografie sotto mettono in evidenza la differenza di dimensioni tra una delle 
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7.4 DETERMINAZIONE DEL CONTENUTO DEI PIGMENTI FOGLIARI 
Dopo un’analisi iniziale improntata sulla misurazione di parametri di crescita è 
stata effettuata un’analisi delle quantità di diversi pigmenti fogliari presenti in campioni 
estratti dalle varie piante alla fine del trattamento. Sono state calcolate le quantità di 
clorofilla a, clorofilla b e carotenoidi. La determinazione delle quantità di questi pigmenti è 
stata fatta sia per basilico sia per le due prove su Arabidopsis 
7.4.1 METODO 
Le clorofille costituiscono una famiglia di composti tetrapirrolici derivati dalla 
protoporfirina IX, che presentano un atomo di magnesio coordinato al centro della 
molecola. 
Si distinguono diverse tipologie di clorofilla, tra cui le principali, che si trovano nei 
cloroplasti delle piante superiori, sono la clorofilla a e la clorofilla b. 
Sono entrambi pigmenti verdi che presentano spettri di assorbimento leggermente 
diversi, in modo tale da integrarsi tra loro  e quindi da ampliare le regioni dello spettro 
della luce visibile in cui si ha un assorbimento di fotoni. 
Oltre alla clorofilla, il cloroplasto, contiene altri pigmenti quali i caroteni e le 




La loro funzione è quella di assicurare l’assorbimento della luce in ambiti spettrali 
non adeguatamente coperti dalla clorofilla e presentano, inoltre, l’importantissima funzione 
di proteggere l’apparato fotosintetico da possibili fotoossidazioni (33). 
Tali pigmenti non sono inizialmente presenti all’interno dei tessuti vegetali; infatti, 
all’inizio dello sviluppo si devono evolvere cloroplasti fotosinteticamente attivi dai 
protoplastidi o dagli ezioplasti dei tessuti cresciuti al buio, ed è solamente durante questo 
cambiamento che vengono sintetizzati (34). 
L’analisi descritta nel paragrafo seguente ha avuto quindi come scopo la 
quantificazione di questi pigmenti nei tessuti vegetali dei campioni di basilico e 
Arabidopsis. 
La concentrazione della clorofilla a, clorofilla b e di carotenoidi è stata determinata 
attraverso via spettrofotometrica, adattando il protocollo di Zhang e Kirkham (1996). 
Per quanto riguarda il basilico, i campioni, di cui è noto il peso, sono stati immersi 
in 14 ml di soluzione di acetone all’80% al fine di solubilizzare i pigmenti contenuti nelle 
plantule. 
Successivamente i campioni sono stati mantenuti al buio ed alla temperatura di 4°C 
per un periodo di una settimana. 
Al termine del periodo di incubazione si è proceduto alla lettura spettrofotometrica del 
surnatante, utilizzando le lunghezze d’onda specifiche per ciascuna tipologia di pigmento. 
In particolare le lunghezze d’onda utilizzate sono state 663,2, 648,8 e 470 nm, 
valori corrispondenti ai picchi di assorbimento rispettivamente delle clorofilla a (chl a), 
della clorofilla b (chl b) e dei carotenoidi (car) disciolti in acetone; il bianco è costituito dal 
solvente puro. 
I valori di assorbanza (Aλ), ottenuti dalla lettura spettrofotometrica, permettono 
quindi di ricavare le concentrazioni dei tre pigmenti, in termini di µg/ml di surnatante, 
attraverso il calcolo delle seguenti relazioni matematiche: 
 
[chl a] µg ml-1 = (12.25 x A663.2) – (2.79 x A648.8) 
[chl b] µg ml-1 = (21.50 x A648.8) – (2.79 x A663.2) 





Al fine di trovare le concentrazioni dei pigmenti relativamente all’unità di peso 
fresco (PF) del materiale vegetale, i valori ottenuti vengono quindi rapportati al peso di 
ciascun campione e al volume totale di surnatante (Vsurn.) secondo la seguente relazione. 
 
[pigmento] µg ml-1 = (Vsurn./PF) x [pigmento] µg ml-1 
 
7.4.2 QUANTIFICAZIONE PIGMENTI  BASILICO E RISULTATI 
 
Per ogni trattamento effettuato sono stati prelevati tre campioni per un totale quindi di 
trenta, più tre prelevati dalle “piante controllo”. 
Sono state calcolate poi le medie relative alle concentrazioni dei pigmenti per i tre singoli 
campioni e le relative deviazioni standard. 
I risultati ottenuti sono riportati nella tabella sottostante 
 
 
TRATTAMENTO [chl a] / PF 
DEV. 
STANDARD 
[chl a] / PF 
[chl b] / PF 
DEV. 
STANDARD 
[chl b] / PF 
[car] / PF 
DEV. 
STANDARD 
[car] / PF 
controllo 0,64 0,06 0,33 0,04 0,11 0,01 
glucosio 5 mM 0,46 0,07 0,24 0,02 0,09 0,01 
glucosio 25 mM 0,58 0,04 0,30 0,02 0,14 0,02 
fruttosio 5 mM 0,53 0,01 0,26 0,01 0,11 0,01 
fruttosio 25 mM 0,61 0,11 0,29 0,06 0,15 0,00 
saccarosio 5 mM 0,55 0,01 0,27 0,01 0,13 0,01 
saccarosio 25 mM 0,61 0,04 0,31 0,02 0,17 0,01 
amido 5 mM 0,56 0,04 0,28 0,03 0,12 0,01 
amido 25 mM 0,45 0,05 0,21 0,02 0,12 0,02 
inulina 5 mM 0,43 0,10 0,22 0,06 0,11 0,02 








Il grafico sopra non mostra particolari differenze tra le diverse tesi. L’unica 
considerazione che può essere fatta riguarda la concentrazione della clorofilla a che, per 
tutti i trattamenti tranne per amido, risulta essere più alta quando sono state utilizzate 
concentrazioni 25 mM di soluto rispetto al trattamento con lo stesso zucchero ma con 
























7.4.3 QUANTIFICAZIONE PIGMENTI ARABIDOPSIS VASO E 
RISULTATI 
 
Per Arabidopsis sono stati prelevati due campioni per un totale quindi di venti, più 
due prelevati dal controllo. 
Anche per Arabidopsis sono state calcolate le medie relative alle concentrazioni dei 
pigmenti per i due campioni e le relative deviazioni standard. 
I risultati ottenuti sono riportati nella tabella sottostante. 
 
 
TRATTAMENTO [chl a] / PF 
DEV. 
STANDARD 
[chl a] / PF 
[chl b] / PF 
DEV. 
STANDARD 
[chl b] / PF 
[car] / PF 
DEV. 
STANDARD 
[car] / PF 
controllo 0,21 0,03 0,16 0,03 0,03 0,01 
glucosio 5 mM 0,09 0,00 0,10 0,02 0,03 0,00 
glucosio 25 mM 0,28 0,06 0,21 0,08 0,07 0,02 
fruttosio 5 mM 0,21 0,03 0,18 0,02 0,02 0,00 
fruttosio 25 mM 0,24 0,06 0,18 0,09 0,09 0,00 
saccarosio 5 mM 0,27 0,00 0,21 0,01 0,03 0,00 
saccarosio 25 mM 0,34 0,04 0,24 0,05 0,10 0,01 
amido 5 mM 0,37 0,10 0,29 0,13 0,03 0,01 
amido 25 mM 0,32 0,03 0,24 0,02 0,06 0,00 
inulina 5 mM 0,36 0,01 0,30 0,02 0,03 0,00 













Il grafico sopra mostra che, ad eccezione della prova con glucosio 5 mM, tutti gli 
altri trattamenti provocano lievi o significativi aumenti delle quantità di clorofilla a e b 
rispetto al controllo. Inoltre la quantità di carboidrato utilizzato non sembrano influire in  
modo univoco sulla concentrazione della clorofilla a e b. La concentrazione di carotenoidi 
del controllo e di tutte le piante trattate con concentrazioni 5 mM non presentano 
differenze evidenti mentre per concentrazioni 25 mM di soluto le concentrazioni di questo 
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7.4.4 QUANTIFICAZIONE PIGMENTI ARABIDOPSIS PIASTRE E 
RISULTATI 
 
Anche per le piante cresciute in condizioni asettiche sono stati prelevati due 
campioni per un totale quindi di venti, più due prelevati dal controllo. Di questi sono state 




TRATTAMENTO [chl a] / PF 
DEV. 
STANDARD 
[chl a] / PF 
[chl b] / PF 
DEV. 
STANDARD 
[chl b] / PF 
[car] / PF 
DEV. 
STANDARD 
[car] / PF 
controllo 0,38 0,01 0,22 0,00 0,12 0,01 
glucosio 5 mM 0,65 0,15 0,36 0,12 0,15 0,03 
glucosio 25 mM 0,87 0,01 0,66 0,05 0,17 0,01 
fruttosio 5 mM 0,78 0,07 0,49 0,10 0,17 0,01 
fruttosio 25 mM 0,63 0,12 0,35 0,09 0,15 0,03 
saccarosio 5 mM 0,72 0,01 0,43 0,02 0,17 0,01 
saccarosio 25 mM 0,81 0,06 0,53 0,10 0,19 0,00 
amido 5 mM 0,35 0,01 0,20 0,02 0,11 0,00 
amido 25 mM 1,64 0,03 1,07 0,06 0,35 0,00 
inulina 5 mM 0,64 0,03 0,37 0,02 0,20 0,01 








Dal grafico sopra si possono notare delle differenze consistenti nelle concentrazioni 
di tutti e tre i pigmenti per tutti i trattamenti, eccetto amido 5 mM e inulina 25mM, rispetto 
al controllo. Il dato più evidente è senza dubbio l’elevata concentrazione dei tre pigmenti 
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7.5 ESTRAZIONE E DETERMINAZIONE DEGLI ZUCCHERI LIBERI 
 
Grazie alla prova in piastra è stato possibile confermare l’ipotesi che l’inulina, 
prima di essere utilizzabile dalla pianta, deve essere demolita in zuccheri semplici da 
microrganismi del terreno. Abbiamo visto, infatti, che le piante trattate con tale carboidrato 
e cresciute in condizioni asettiche hanno avuto un comportamento di crescita paragonabile 
al controllo. Al contrario i trattamenti con amido hanno evidenziato una possibile azione 
diretta di essudati radicali sulla sua idrolisi. 
L’osservazione del comportamento di crescita di Arabidopsis in vaso aveva portato 
a supporre due vie attraverso le quali questa specie potesse avere beneficiato dai vari 
trattamenti. 
La prima consisteva in una assimilazione diretta degli zuccheri da parte della 
pianta. 
La seconda via ipotizzata era legata al possibile aumento della disponibilità di 
nutrimenti minerali a seguito di un aumento della quantità di microrganismi nel terreno 
causata dall’apporto di zuccheri. 
Allo scopo di chiarire quale delle due ipotesi potesse essere la più plausibile è stata 
effettuata una determinazione enzimatica degli zuccheri liberi presenti in campioni vegetali 
















7.5.1 METODO DI ESTRAZIONE 
Il procedimento prevede una prima demolizione attraverso l’utilizzo di un pestello e 
successivamente, al fine di demolire completamente e rendere liquido il campione, viene 
aggiunto HClO4 al 5,5%. Occorrono 10 ml di acido per ogni grammo di campione 
utilizzato. 
Gli stessi campioni vengono successivamente mantenuti a 4°C per almeno 30 
minuti e successivamente vengono centrifugati a 14000 giri/minuto per 10 minuti. 
Dopo questo passaggio viene recuperato il surnatante, che deve essere neutralizzato 
con K2CO3 3,5 M in quantità pari ad un decimo della quantità di acido usato 
precedentemente. 
Questo passaggio è necessario per creare un estratto acquoso (l’aggiunta della base 
provoca la formazione di sale e rilascio di anidride carbonica) ed eliminare l’acido in 
eccesso. 
Successivamente si procede con il controllo del pH che, indicativamente, deve 
essere compreso tra 6,5 e 7,5, affinché gli enzimi che verranno utilizzati per la 
quantificazione dei metaboliti, i quali necessitano di un pH neutro o subacido, possano 
funzionare. 
Dopo l’aggiunta della base si attende ancora per 30 minuti, fase nella quale i 
campioni vengo mantenuti  alla temperatura di 4°C. 
La fase seguente prevede una ulteriore centrifugazione di 5 minuti a 14000 
giri/minuto per separare in modo netto il sale che andrà a depositarsi sul fondo. 
A questo punto da ogni campione viene recuperato il surnatante per eliminare il 
sale formatosi dopo l’aggiunta della base. 
Durante la fase di recupero viene inoltre effettuata la quantificazione del surnatante, 
operazione necessaria al calcolo della concentrazione esatta degli zuccheri liberi. 
I campioni vengono quindi mantenuti a -20°C per una notte o comunque sino al 







7.5.2 METODO DI DETERMINAZIONE ENZIMATICA DEGLI 
ZUCCHERI LIBERI 
 
Effettuata l’estrazione degli zuccheri liberi si procede alla loro determinazione 
quantitativa attraverso un metodo che sfrutta l’azione di enzimi ancillari e letture 
spettrofotometriche. 
L’analisi si basa sull’utilizzo di quattro enzimi differenti, che nella loro azione 
portano alla riduzione del NAD a NADH, il quale, nella forma ridotta, ha un’assorbanza 
specifica a 340 nm. 
Il primo enzima è l’esochinasi che catalizza la fosforilazione del glucosio a 
glucosio-6-fosfato, con ATP come donatore di gruppo fosforico. 
Lo stesso enzima catalizza anche la fosforilazione del fruttosio a fruttosio-6-fosfato 
(anche in questo caso l’ATP dona il proprio gruppo fosforico, trasformandosi in ADP). 
Dal fruttosio-6-fosfato si ha l’isomerizzazione reversibile in glucosio-6-fosfato 
grazie all’azione dell’enzima fosfoglucosio isomerasi. 
A questo punto si ottiene un prodotto comune derivato dal fruttosio e dal glucosio, 
il glucosio-6-fosfato, che viene deidrogenato grazie all’azione dell’enzima glucosio 6-
fosfato deidrogenasi. 
L’accettore degli elettroni di questa reazione è il NAD che si riduce a NADH, e 
viene utilizzato per la determinazione spettrofotometrica. 
Il quarto enzima utilizzato agisce a pH acido: è l’invertasi, che catalizza la scissione 
del saccarosio a fruttosio e glucosio; successivamente a questo passaggio le reazioni 
proseguono come nei casi precedenti. 
Per la determinazione viene utilizzato il materiale estratto secondo il metodo 
descritto nel paragrafo precedente. 
Ogni singolo campione viene preparato in duplicato e, per ognuno di essi, vengono 
preparate due serie costituite da un’aliquota di soluzione estratta pari a 10 µl. 
Ogni campione viene portato al volume di 200  µl con H2O distillata. 
Gli standard sono costituiti da una soluzione di glucosio costituita da 1 mg di 
glucosio diluito in 1 ml di H2O distillata: con questa soluzione si preparano i campioni 




Ogni standard contiene una quantità nota di glucosio. Le quantità di glucosio e le 
moli corrispondenti sono indicate nella tabella che segue. 
 
 
µ l di GLUCOSIO nmoli di GLUCOSIO 
0 µl 0 nmoli 
5 µl 28 nmoli 
10 µl 56 nmoli 
20 µl 112 nmoli 
40 µl 224 nmoli 
80 µl 448 nmoli 
160µl 896 nmoli 
 
 
Occorre quindi preparare le soluzioni contenenti i vari enzimi, con cui verranno 
incubati i campioni da analizzare e che agiranno secondo le modalità già descritte in 
precedenza. 
Per comodità vengono fornite le composizioni delle soluzioni per un quantitativo di 





1 ml di soluzione tampone Na-acetato 50 mM a pH 4,6 











4 ml di tampone Tris-HCl 300 mM a pH 7,6 
3 ml di MgCl2 10 mM 
15 mg di ATP 
6 mg di NADP 
5 U di esochinasi 




100 µl di tampone Tris-HCl 300 mM a pH 7,6 
10 U di fosfo-gluco-isomerasi 
 
Una serie di duplicati viene quindi incubata con 100 µl della soluzione A e l’altra 
serie con 100 µl della soluzione B. 
E’ stata quindi creata una serie di campioni posta ad incubare con la soluzione A, 
contenente invertasi che agisce a pH acido, scindendo il saccarosio in glucosio e fruttosio. 
Agli altri campioni e agli standard è stata unita una soluzione tampone a pH acido; 
tutto il materiale è stato quindi posto a 37°C per trenta minuti. 
Dopo questo periodo di attesa vengono uniti 700 µl della soluzione C a tutti i 
campioni e agli standard e il materiale viene nuovamente incubato a 37°C per altri 30 
minuti. 
Terminata l’attesa si procede con la lettura dell’assorbanza (340 nm) dei campioni 
allo spettrofotometro: il valore ottenuto è da comparare con quello degli standard. 
Nella fase seguente si trattano solo i campioni a cui precedentemente erano state 
unite le soluzioni B e C: a questi si aggiungono 10 µl della soluzione D e successivamente 
vengono incubati a 37°C per 15 minuti. 
Dopo quest’ultimo passaggio viene letta l’assorbanza dei campioni trattati con la 
soluzione D alla lunghezza d’onda di 340 nm. 
Al termine delle varie operazioni sono stati ottenuti i valori di assorbanza da cui si 
possono ricavare le quantità di zuccheri liberi presenti nel materiale vegetale derivato dai 
vari campionamenti. 




Nei campioni trattati con le soluzioni A e C invece si trova il glucosio libero 
insieme al glucosio derivante dal saccarosio scisso dall’invertasi. 
Infine, nei campioni trattati con le soluzioni B, C e D si trova il glucosio libero e il 
fruttosio libero. 
Per cui comparando i valori di assorbanza ottenuti con quelli della curva di 
riferimento si possono ottenere le moli contenute nei singoli campioni. 
Quindi abbiamo il valore di ciascuna componente: la quantità di glucosio ricavabile 
dai campioni trattati con le soluzioni B e C; la quantità del saccarosio si ottiene con la 
differenza tra il valore dei campioni trattati con A e C e i campioni che contengono 
glucosio libero. 
La quantità del fruttosio si ricava con la differenza del valore dei campioni trattati 
con le soluzioni B, C e D e i campioni che contengono il glucosio libero. 
 
7.5.3 ESTRAZIONE E DETERMINAZIONE ENZIMATICA ZUCCHERI 
ARABIDOPSIS E RISULTATI 
 


















controllo 3,4 0,9 6,9 1,8 0,6 0,2 
glucosio 5 mM 13,1 2,5 9,4 3,8 1,9 0,5 
glucosio 25 mM 51,5 3,4 62,0 9,0 11,6 1,1 
fruttosio 5 mM 27,2 6,5 19,2 9,0 3,9 2,6 
fruttosio 25 mM 43,1 8,0 17,5 10,6 10,2 4,1 
saccarosio 5 mM 36,4 10,0 28,9 7,6 5,5 2,4 
saccarosio 25 mM 43,0 7,0 101,5 15,0 13,0 2,2 
amido 5 mM 19,2 3,6 24,7 5,2 4,0 1,8 
amido 25 mM 47,0 1,0 79,9 11,0 10,2 2,2 
inulina 5 mM 20,8 0,4 17,1 5,9 4,6 0,5 








Il grafico mette in evidenza come la quantità di glucosio, fruttosio e saccarosio 
presente in tutti i campioni estratti da piante trattate è stata superiore rispetto al controllo. 
Inoltre, se consideriamo i singoli trattamenti, la quantità di glucosio e fruttosio 
presente nei campioni che hanno subito un trattamento a concentrazioni di 25 mM è 
sempre superiore alla quantità dei due zuccheri presenti nei campioni di piante trattate con 
concentrazioni di 5 mM. Il saccarosio non segue questo andamento è risulta essere in 
quantità molto variabili indipendentemente dal trattamento effettuato. 
Un altro dato interessante è la quantità di glucosio nei campioni trattati con inulina 





















quantità di saccarosio presenti negli stessi campioni. Il rapporto tra la quantità di inulina e 
saccarosio, in questo caso, è nettamente superiore rispetto a tutti gli altri trattamenti. 
Questo potrebbe essere indice di una differenza nei processi fisiologici della pianta stessa o 


































Lo scopo principale di questo lavoro è stato quello di osservare l’effetto di diversi 
carboidrati sulla crescita e sviluppo di vegetali. 
Alla luce delle prove effettuate possiamo affermare che gli zuccheri hanno un 
effetto sulla crescita e sullo sviluppo di vegetali. Questo effetto cambia in relazione alle 
specie vegetali prese in esame e rispetto alla tipologia e concentrazione di carboidrato 
utilizzato per la prova. 
La risposta al trattamento effettuato su basilico ha dato dei risultati completamente 
diversi da quelli visti per Arabidopsis. 
Il basilico è risultato essere particolarmente sensibile alla presenza di zuccheri nella 
soluzione di irrigazione. Questo risultato è stato evidente per tutte le tipologie di 
carboidrato prese in esame e a tutte e due le concentrazioni di zucchero alle quali è stato 
effettuato il trattamento. I risultati portano a pensare che i carboidrati utilizzati abbiano 
stimolato la crescita di popolazioni di organismi patogeni rispetto ad altri che sarebbero 
risultati utili alla pianta. Per  avere la certezza di questa affermazione, sarebbe necessario, 
però, effettuare ulteriori prove, non tanto con altre tipologie di carboidrati, ma con semi 
precedentemente conciati. 
Per quanto riguarda Arabidopsis le prove effettuate hanno messo in evidenza un 
altro tipo di comportamento. 
Questa specie ha risposto in maniera positiva alla presenza di zuccheri nel terreno 
mostrando una crescita ed uno sviluppo che sono risultati essere superiori rispetto al 
controllo. 
Le piante hanno beneficiato di concentrazioni pari a 5 mM di soluto, 
indipendentemente dalla natura del carboidrato utilizzato. La concentrazione di soluto 25 
mM è risultata essere eccessiva denotando una crescita minore rispetto al controllo ed una 
condizione generale delle piante sicuramente peggiore rispetto al controllo stesso. Questa 
prova può essere utilizzata come base per successivi lavori che potrebbero avere lo scopo 
di trovare, per ogni carboidrato, una concentrazione ottimale di soluto alla quale 
Arabidopsis risponde avendo benefici ed una concentrazione limite oltre la quale, per 




Un altro scopo che ci eravamo prefissati di raggiungere è stato quello di avere delle 
prove che il substrato utilizzato per la crescita delle piante potesse avere un ruolo cruciale 
nella determinazione delle differenze di sviluppo osservate grazie alla presenza o meno di 
microrganismi. La prova effettuata conferma questa ipotesi. Se si considera, infatti, il 
comportamento di crescita di Arabidopsis trattata con inulina e amido su suolo e fuori 
suolo è evidente che la risposta delle piante a questi trattamenti è stata differente a seconda 
del substrato utilizzato. Le prove in piastra hanno confermato che l’inulina non è assorbita 
tal quali dalle piante ed ha la necessità di essere demolita in zuccheri da microorganismi 
del terreno per poter essere assorbiti attraverso l’apparato radicale. Il terreno rappresenta 
un luogo dove i microrganismi presenti eseguono questo tipo di lavoro e la pianta cresciuta 
su questo tipo di substrato può beneficiare anche della presenza di molecole complesse che 
vengono demolite in zuccheri assimilabili. Diverso il discorso per l’amido che, visti i nostri 
risultati, pare poter essere idrolizzato direttamente da essudati radicali di Arabidopsis 
potendo così usufruire di glucosio anche in condizioni asettiche. 
I risultati ottenuti mettono in risalto un altro dato importante. Per la prova sono stati 
utilizzati, tra gli altri, due zuccheri, fruttosio e inulina, che, per la prova effettuata su suolo, 
avrebbero dovuto dare lo stesso risultato. Infatti, come abbiamo ricordato prima, il terreno 
contiene un gran numero e varietà di microrganismi in grado di demolire inulina in 
fruttosio semplice. Questa demolizione ha consentito alla pianta trattata con inulina di 
avere nel substrato di crescita la stessa quantità di fruttosio presente nel terreno trattato 
direttamente con questo zucchero semplice. I risultati ottenuti, invece, mostrano una 
differenza di sviluppo a favore delle piante trattate con inulina. Questo può essere spiegato 
dal fatto che l’idrolisi di questo polisaccaride da parte di microrganismi avvenga ad una 
velocità che possa consentire alla pianta di poter usufruire di una quantità costante di 
fruttosio per tutto il periodo di crescita, a differenza delle piante trattate direttamente con 
questo monosaccaride.  
L’analisi sull’estrazione e determinazione degli zuccheri ha messo in evidenza come 
l’inulina determini un effetto sulla fisiologia della pianta o, più probabilmente, sulla fauna 
microbica della rizosfera che determina la presenza di una grande quantità di glucosio a 









1) Hopkins W., Huner N., 2004 Fisiologia Vegetale 
 
2) J. Edelman, T.G. Jefford, The Mechanisim of Fructosan Metabolism in Higher Plants as 
Exemplified in Helianthus tuberosus, new phytol 67,517-531, 1968 
 
3) Pollock C.J., Chatterton N.J., Fructans. In : The Biochemistry of plants, A 
Comprehensive Treatise, vol. 14, Carbohydrates(Ed. By J. Preiss). Pp. 109-140. Academic 
Press, San Diego 
 
4) Filip Rolland, Brandon Moore, Jen Sheen: Sugar Sensing and Signaling in Plants; The 
Plant Cell, S185–S205, Supplement, 2002 
 
5) Stulke, J., and Hillen, W. (1999). Carbon catabolite repression in bacteria. Curr. Opin. 
Microbiol. 2, 195–201. 
 
6) Rolland, F., Winderickx, J., and Thevelein, J.M. (2001). Glucose- sensing mechanisms 
in eukaryotic cells. Trends Biochem. Sci. 26, 310–317. 
 
7) Filip Rolland, Elena Baena-Gonzalez, and Jen Sheen 2006. Sugar Sensing and Signaling 
in Plants: Conserved and Novel Mechanisms. Annu. Rev. Plant Biol. 2006. 57:675–709. 
 
8) MorenoF,AhuatziD,RieraA,PalominoCA,HerreroP.2005.Glucosesensingthrough the 
Hxk2-dependent signalling pathway. Biochem. Soc. Trans. 33:265–68. 
 
9) Rolland F, Winderickx J, Thevelein JM. 2001. Glucose-sensing mechanisms in eukary- 





10) Rolland F, Winderickx J, Thevelein JM. 2002. Glucose-sensing and -signalling mech- 
anisms in yeast. FEMS Yeast Res. 2:183–201. 
 
11) Bla ̈sing OE, Gibon Y, Gu ̈nther M, Ho ̈hne M, Morcuende R, et al. 2005. Sugars and 
circadian regulation make major contributions to the global regulation of diurnal gene 
expression in Arabidopsis. Plant Cell. 17:3257–81 
 
12) Borisjuk L, Rolletschek H, Wobus U, Weber H. 2003. Differentiation of legume 
cotyle- dons as related to metabolic gradients and assimilate transport into seeds. J. Exp. 
Bot. 54:503–12). 
 
13) Roitsch T. 1999. Source-sink regulation by sugar and stress. Curr. Opin. Plant Biol. 
2:198–206. 
 
14) Smith AM, Zeeman SC, Smith SM. 2005. Starch degradation. Annu. Rev. Plant Biol. 
56:73–98. 
 
15) Weber H, Borisjuk L, Wobus U. 2005. Molecular physiology of legume seed 
development. Annu. Rev. Plant Biol. 56:253–79. 
 
16) Smith AM, Zeeman SC, Smith SM. 2005. Starch degradation. Annu. Rev. Plant Biol. 
56:73–98 
17). Weber AP, Schwacke R, Flugge UI. 2005. Solute transporters of the plastid envelope 
membrane. Annu. Rev. Plant Biol. 56:133–64 
 
18) Koch KE. 2004. Sucrose metabolism: regulatory mechanisms and pivotal roles in sugar 
sensing and plant development. Curr. Opin. Plant Biol. 7:235–46 
 
19)Weber H, Borisjuk L, Wobus U. 2005. Molecular physiology of legume seed 






histographical mapping of glucose concentrations in developing cotyledons of Vicia faba 
in relation to mitotic activity and storage processes: glucose as a possible developmental 
trigger. Plant J. 15:583–91 
 
21) Riou-Khamlichi C, Menges M, Healy JM, Murray JA. 2000. Sugar control of the plant 
cell cycle: differential regulation of Arabidopsis D-type cyclin gene expression. Mol. Cell. 
Biol. 20:4513–21 
 
22) Dewitte W, Riou-Khamlichi C, Scofield S, Healy JM, Jacqmard A, et al. 2003. Altered 
cell cycle distribution, hyperplasia, and inhibited differentiation in Arabidopsis caused by 
the D-type cyclin CYCD3. Plant Cell 15:79–92 
 
23) Lorenz S, Tintelnot S, Reski R, Decker EL. 2003. Cyclin D-knockout uncouples de- 
velopmental progression from sugar availability. Plant Mol. Biol. 53:227–36 
 
24) Dekkers BJ, Schuurmans JA, Smeekens SC. 2004. Glucose delays seed germination in 
Arabidopsis thaliana. Planta 218:579–88 
 
25) PriceJ,LiTC,KangSG,NaJK,JangJC.2003.Mechanismsofglucosesignalingduring 
germination of Arabidopsis. Plant Physiol. 132:1424–38 
 
26) Metting, B.F. Soil microbial ecology. Marcel Dekker, Nova Iourque, 1993, 382p. 
 
27) Westover, K.M.; Kennedy, A.C.; Kelley, S.E. Pattern of rhizosphere microbial 
community structure associated with co-occurring plant species. J.Ecol., 85:863-873, 1997 
 
28) Lynch, J.M. 1990. Introduction: Some consequences of microbe rhizosphere for plant 






29) Cardoso, E.J.B.N.; Tsai, S.M.; Neves, M.C.P. Microbiologia do solo. Sociedade 
Brasileira de Ciencia do Solo, 1992, 360p. 
 
30) Cur, E.A.; Truelove, B. The rhizosphere. Springer-Verlag, New York, 1986, 152p. 
 
31) Vandamme, E.J.; Derycke, D.G. Microbial inulinases: fermentation process, properties 
and applications, Adv.Appl.Microbiol., 29:139-176, 1983 
 
32) Echeverrigaray, S.; Tavares, F.C.A. Atividade de inulinase em leveduras e 
fermentacoes de extratos de Helianthus tuberosos L. Rev. MIcrobiol., 16:127-131, 1985 
 
33) Kierstan, M. Studies on enzymatic methods for extraction on inulin from Jerusalem 
artichokes. Enzyme Microb. Technol., 5:445-448, 1983 
 
34) Cristina Maria de Souza-Motta; Maria Auxiliadora de Queiroz Cavalcanti; Maria Josè 
dos Santos Fernandes; Débora Maria Massa Lima; Joao Paulo Nascimento; Delson 
Laranjeira: identification and characterization of filamentous  fungi isolated from the 
sunflower (helianthus annus L.) rhizosphere according to their capacity to hydrolyse inulin; 
Brazilian Journal of Microbiology 2003; 34:273-280. 
 
35) A. Alpi,  P. Pupillo, C. Rigano:  fisiologia delle piante: EdiSES S.r.L. Ed. 2004 
 
36) Taiz L., Zeiger E., 2002 - Fisiologia Vegetale. Piccin Ed., Padova. 
 
